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SOMMAIRE 
La dépense parentale est la quantité de ressources qu'un parent investit dans les 
soins prodigués à ses rejetons. Chez les oiseaux, une grande part de la dépense 
maternelle est consacrée à la formation des œufs : la taille de couvée et la masse 
des œufs sont des variables importantes du succès reproducteur. La condition 
corporelle de la femelle (masse, taille, état de santé) ainsi que son âge peuvent avoir 
un effet sur la quantité de ressources qu'elle sera capable d'acquérir, alors que les 
variables environnementales, comme la structure du paysage environnant et les 
conditions météorologiques, déterminent l'abondance des ressources disponibles 
dans le milieu. La présente étude vise à déterminer l'impact de ces variables sur deux 
composantes de la dépense maternelle, soit la taille de ponte et la masse des œufs, 
ainsi qu'à vérifier l'existence de compromis entre ces dernières. Pour ce faire, j'ai 
utilisé des données à long terme (2004-2011) sur la reproduction d'Hirondelle bicolore 
(Tachycineta bicolor) nichant dans un système de 400 nichoirs. Ceux-ci sont répartis 
sur un vaste territoire caractérisé par un gradient agricole, donnant lieu à une 
variation de la qualité de l'habitat. Les femelles les plus lourdes et les plus âgées sont 
celles qui avaient la plus grande dépense maternelle. Elles étaient capables de 
pondre un plus grand nombre d'œufs de masse plus imposante. La structure du 
paysage agricole n'avait qu'un impact limité sur la dépense maternelle : la taille de 
couvée était plus petite dans les milieux où la proportion de cultures intensives (maïs, 
soya et céréales) était importante, mais la masse des œufs n'était pas affectée par 
les cultures environnantes. Les femelles ont pondu des œufs plus nombreux et plus 
gros lorsque les températures ressenties pendant leur formation étaient plus 
chaudes. Quant au compromis entre la taille de couvée et la masse des œufs, j'ai pu 
le révéler en prenant en compte la condition corporelle de la femelle. Ainsi, les 
femelles les plus massives peuvent à la fois avoir des œufs en grand nombre et de 
masse importante, alors que les femelles moins massives sont soumises à un 
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compromis entre ces deux variables. Mon étude innove par l'évaluation d'un grand 
nombre de variables pouvant affecter la dépense maternelle. En considérant des 
interactions entre la dépense maternelle avec la condition de la femelle ou avec la 
qualité du milieu comme je l'ai fait, il est possible d'évaluer la présence de compromis 
entre les variables de dépense maternelle et d'en faire ressortir leur importance. 
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INTRODUCTION GÉNÉRALE 
1. La théorie des histoires de vie 
La théorie des histoires de vie est au cœur de la biologie et est essentielle pour 
comprendre l'action de la sélection naturelle (Stearns, 1992). Les traits qu'elle étudie 
s'inscrivent directement dans la reproduction et la survie, comme la taille et l'âge à 
maturité, le nombre, la taille et le sexe des rejetons, l'investissement reproducteur 
selon l'âge ou la taille, etc. Puisque l'énergie est limitée, ces traits sont souvent liés 
les uns aux autres par des compromis, c'est-à-dire que l'amélioration de l'un entraîne 
une détérioration de l'autre, et un équilibre entre les deux est requis pour que la 
valeur adaptative soit optimisée. Ainsi, les trois présupposés de base de la théorie 
d'histoire de vie sont (Roff, 1992) : 
1. Il y a une certaine mesure d'aptitude phénotypique qui est maximisée ; 
2. Les contraintes et les compromis limitent les combinaisons possibles 
d'histoires de vie ; 
3. Il y a suffisamment de variation génétique au niveau des traits d'histoire de vie 
pour permettre l'atteinte d'une combinaison optimale qui maximise l'aptitude 
phénotypique compte tenu des contraintes et compromis. 
Dans la littérature, les études portant sur un ou plusieurs traits d'histoire de vie, ainsi 
que sur les compromis entre eux, sont très abondantes. En voici quelques exemples. 
- La croissance d'un individu lui permet, chez les plantes et les animaux 
sessiles, d'atteindre les ressources dont il a besoin pour survivre et se 
reproduire, ce qui explique qu'une part importante d'énergie peut y être 
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dévolue. Toutefois, l'individu doit aussi être en mesure de se défendre face à 
ses prédateurs, car s'il est tué ou sévèrement blessé, il ne peut évidemment 
plus se reproduire. Il est donc nécessaire qu'il investisse une part de ses 
ressources dans un ou plusieurs systèmes de protection. Ainsi, l'un des 
dilemmes importants chez les plantes est celui entre croître suffisamment 
rapidement pour être compétitive, et maintenir les défenses nécessaires pour 
survivre à la présence de pathogènes et d'herbivores. Au niveau 
physiologique, un investissement dans l'une de ces fonctions oblige un 
compromis dans l'autre (Herms et Mattson, 1992). 
- Des compromis entre certaines caractéristiques physiologiques et la 
vulnérabilité à la prédation existent aussi chez d'autres taxons. Par exemple, 
chez la capucette (Menidia menidia), une espèce de poisson de l'océan 
Atlantique, il a été montré que les populations plus nordiques consomment 
plus de nourriture, grandissent plus rapidement et produisent une plus grande 
quantité d'œufs que les populations vivant plus au sud. En contrepartie, leur 
capacité de nage est clairement diminuée, ce qui les rend plus faciles à 
attraper par les prédateurs et diminue leur chance de survie. Ainsi, les 
populations des deux latitudes, quoiqu'ayant opté pour différentes stratégies, 
ont une valeur adaptative semblable (Billerbeck et al., 2001). 
- La décision d'investir une grande part de ses ressources dans la reproduction 
peut avoir une influence sur d'autres traits qui déterminent eux aussi la valeur 
adaptative d'un individu. Dans le cadre d'une étude expérimentale, Veiga et al. 
(1998) ont manipulé l'effort de reproduction de mâles lézards (Psammodromus 
algirus) par l'entremise d'implants de testostérone. Puis, ils ont mesuré la 
réponse que cette manipulation a induite au niveau de certaines mesures 
hématologiques ainsi que sur la charge parasitaire, car ces variables 
représentent bien le risque de contracter des maladies infectieuses par 
l'individu. Leurs résultats suggèrent qu'un investissement plus important dans 
la reproduction diminue les défenses immunitaires de l'individu et a un effet 
négatif sur son habileté à contrer les infections parasitaires. 
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- L'effort de reproduction d'un individu peut aussi être en compétition avec le 
développement ou le maintien de certaines caractéristiques physiques telles 
que les traits sexuels secondaires. Ces traits, portés généralement par les 
mâles, sont particulièrement coûteux à élaborer et à maintenir, tout en n'étant 
pas essentiels à la survie de l'individu. Ainsi, seuls les individus capables 
d'acquérir beaucoup de ressources peuvent se permettre d'investir dans ses 
traits sexuels secondaires, qui sont donc de bons indicateurs pour les femelles 
à la recherche des meilleurs mâles pour l'accouplement ou l'élevage des 
jeunes (Andersson, 1994). Chez les Gobemouche à collier (Ficedula albicollis), 
le trait sexuel secondaire des mâles est une tache frontale blanche : les mâles 
ayant une grande tache s'accouplent avec davantage de femelles. Lors d'une 
étude expérimentale, il a été montré que les mâles chez qui l'effort parental a 
été manipulé par l'augmentation du nombre de jeunes dans le nid présentaient 
une plus petite tache frontale l'année suivante. Ainsi, par son effet sur ce trait 
sexuel secondaire, l'augmentation de l'effort de reproduction lors d'un 
événement de reproduction a des répercussions sur le succès reproducteur 
ultérieur de l'individu (Gustaffsson et al., 1995). 
- Les ressources investies dans la reproduction peuvent être allouées de 
différentes façons entre plusieurs variables en compétition, notamment entre le 
nombre et la qualité des jeunes produits. Pour un parent, un plus grand 
nombre de jeunes produits représente une plus grande transmission de ses 
gènes à la génération suivante. Toutefois, puisque l'énergie que l'on peut 
investir dans la reproduction est limitée, produire plus de jeunes implique que 
la quantité d'énergie qui reviendra à chacun d'entre eux est plus faible (Smith 
et Fretwell, 1974), ce qui peut avoir des répercussions sur leur croissance ou 
leur survie, surtout si les ressources disponibles dans le milieu à leur 
naissance sont limitées. Ainsi, chez le copépode Euterpina acutifrons, lorsque 
les ressources alimentaires sont limitées, les femelles diminuent le nombre 
d'œufs qu'elles pondent, mais augmentent leur grosseur : les nauplii naissant 
des œufs plus gros se développent plus rapidement et atteignent plus tôt le 
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prochain stade de leur développement (Guisande et al. 1996). Dans un même 
ordre d'idée, chez l'ours brun (Ursus arctos), la taille de la fratrie est 
négativement corrélée à la masse des oursons, un rejeton élevé seul ayant 
une masse 30% plus grande que des ceux ayant des frères ou sœurs 
(Gonzalez et al., 2012). Puisque les oursons les plus massifs ont de meilleures 
chances de survivre à leur première année (Derocher et Stirling, 1996), il 
semble qu'il y ait un compromis entre le nombre de rejetons produits et leur 
survie subséquente. 
Une méthode simple pour mesurer des compromis entre des traits d'histoire de vie 
est de mesurer la corrélation entre deux traits phénotypiques. Toutefois, comme le 
mentionne Reznick (1985), une attention particulière doit être portée à l'inférence 
d'un lien de cause à effet à partir d'une corrélation, d'autant plus que certains facteurs 
non considérés pourraient mener à une corrélation de signe inverse à celle observée. 
De plus, mesurer la corrélation entre deux traits phénotypiques ne permet pas de 
montrer que le compromis est sous contrôle génétique. Il est important que connaître 
la base génétique des traits étudiés, car le potentiel évolutif d'un trait dépend de sa 
variation génétique de même que de ses interactions génétiques avec d'autres traits, 
ces dernières pouvant contraindre ou accélérer sa réponse à la sélection (Roff, 
1997). Par exemple, une étude de Sheldon et al. (2003) suggère que la réponse à la 
sélection de la date de ponte d'un oiseau est partiellement contrainte par des 
compromis génétiques sous-jacents avec d'autres traits d'histoire de vie. Il faut aussi 
considérer que l'environnement peut avoir une influence directe sur les paramètres 
génétiques des traits d'histoire de vie : des changements dans les conditions 
environnementales peuvent influencer la variance génétique des traits de même que 
les interactions génétiques existant entre eux (Sgrô et Hoffmann, 2004 ; Robinson et 
al., 2009). Plusieurs études ont échoué à documenter l'évolution d'un trait là où, à 
première vue, il devrait y en avoir (revue par Merilâ et al., 2001), et peut-être que la 
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base génétique des traits d'histoire de vie et l'influence de l'environnement sur celle-
ci pourraient en partie expliquer ce phénomène. 
Outre les compromis existant entre différents traits importants pour la valeur 
adaptative des individus, la théorie des histoires de vie traite aussi d'hétérogénéité 
individuelle, qui est un aspect central de l'écologie évolutive. Au sein d'une 
population, les individus ne sont pas tous aussi performants les uns que les autres du 
point de vue de leur succès reproducteur et de leur survie, car sur les plans 
génétique ou phénotypique, leur adaptation à leur environnement n'est pas identique. 
Ainsi, il arrive, chez des individus particulièrement performants, que deux traits 
d'histoire de vie qui devraient être en compétition l'un envers l'autre ne laissent 
paraître aucun compromis (Hamel et al., 2009). Par exemple, plusieurs études 
rapportent une association positive entre le succès reproducteur actuel et futur 
(Clutton-Brock et al., 1996 ; Bonnet et al., 2002 ; Weladji et al., 2008). L'absence d'un 
compromis apparent peut être expliquée par l'habileté des individus à acquérir 
suffisamment de ressources alimentaires pour en investir dans les deux traits en 
compétition (Bonnet et al., 2002), ou encore parce que le compromis n'apparaît que 
lorsque les ressources sont limitées ou que la densité de population est élevée 
(Clutton-Brock et al., 1996). 
2. La dépense maternelle 
Le comportement parental est une part importante de l'histoire de vie des 
organismes. Il peut être mesuré de trois façons différentes, et pour bien apprécier les 
coûts et bénéfices impliqués dans la production et l'élevage des jeunes, il est 
important de faire la distinction entre ces mesures (Clutton-Brock, 1991) : 
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1) Les soins parentaux regroupent n'importe quelle forme de comportement 
parental qui semble augmenter la valeur adaptative de ses jeunes. Ils 
comprennent la préparation du nid ou du terrier, ainsi que tous les soins 
apportés aux jeunes avant (pendant la grossesse ou la production des œufs) 
et après leur naissance, tels que leur alimentation et leur protection. 
2) La dépense parentale (aussi appelé effort parental) dénote la part des 
ressources parentales, incluant le temps et l'énergie, qui est investie dans les 
soins parentaux apportés à la progéniture. 
3) L'investissement parental réfère aux conséquences que les soins parentaux 
peuvent entraîner sur l'aptitude phénotypique et la reproduction future des 
parents. 
La dépense parentale consiste donc à choisir la quantité de ressources que l'on veut 
attribuer à sa reproduction actuelle et de partager ces ressources entre chacun des 
soins parentaux. Une grande part de la dépense parentale de la femelle sera 
consacrée à la production des jeunes. Chez les oiseaux, les principales variables à 
considérer lors de la ponte des œufs le nombre d'œufs à former ainsi que la quantité 
absolue et relative des différentes composantes à leur attribuer (ce qui se reflète en 
partie par la masse des œufs). Dans le texte suivant, ces deux variables ont été 
regroupées sous l'appellation « dépense maternelle », puisqu'elles relèvent 
uniquement de la femelle. 
Le compromis entre la quantité et la qualité des jeunes est un des principes centraux 
de la théorie de l'évolution des traits d'histoire de vie (Roff, 1992 ; Stearns, 1992 ; Fox 
et al., 2001). Selon les modèles élaborés à l'origine par Smith et Fretwell (1974), ce 
compromis est inévitable puisque (1) l'énergie disponible pour la reproduction à un 
moment donné est limitée, et (2) l'aptitude phénotypique d'un jeune augmente avec 
l'effort parental par jeune. 
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Chez les oiseaux, Lack (1954) fut le premier à élaborer une théorie sur la taille de 
couvée : pour maximiser son aptitude phénotypique, un oiseau devrait pondre le 
nombre d'oeufs qui correspond au plus grand nombre de jeunes qu'il peut élever tout 
en maintenant sa propre condition. Toutefois, une grande taille de couvée implique 
que la part de ressources qui revient à chacun des jeunes est plus petite, ce qui 
entraîne des conséquences négatives sur l'aptitude phénotypique de ces derniers. 
Les revues de littératures effectuées par Williams (1994) et Christians (2002), ainsi 
que la méta-analyse de Krist (2011), ont relevé certains des bénéfices qu'apportent 
une grande masse des œufs sur les oisillons : entre autres, les œufs plus gros ont un 
succès d'éclosion plus élevé et donnent naissance à des jeunes plus lourds (dont la 
réserve initiale d'énergie et de nutriments est plus grande) et structurellement plus 
grands, ce qui leur confère un avantage sur leurs confrères pour quémander la 
nourriture. Ils ont ainsi de meilleures chances de survivre jusqu'à l'envol, car ils sont 
moins enclins à périr par la maladie, le froid ou la famine. De plus, la croissance des 
jeunes provenant d'œufs plus gros est plus rapide. Puisque ces effets sont plus 
importants au début de la période d'élevage (Krist, 2011 ), le principal avantage de 
pondre des œufs plus gros est probablement d'augmenter les chances de survie 
dans les quelques jours suivant l'éclosion (Williams, 1994). Par contre, il semble que 
des effets sur la survie à plus long terme existent aussi : une croissance rapide de 
l'oisillon influencerait positivement sa survie après-envol (McCarty, 2001) et les 
oisillons les plus gros seraient ceux ayant la meilleure survie juvénile (Magrath, 1991). 
En plus de l'impact sur l'aptitude phénotypique des rejetons, une couvée nombreuse 
demande un effort supplémentaire de la part des parents pour la production et 
l'élevage des jeunes. Cela peut avoir un impact sur leur fécondité lors de la prochaine 
saison de reproduction. Par exemple, Hanssen et al. (2005) ont manipulé l'effort 
d'incubation de femelles Eider à duvet (Somateria mollissima) en créant des couvées 
de 3 et 6 œufs (soit les deux extrêmes de l'étendue naturelle de la taille de couvée 
chez cette espèce). Ils ont ensuite observé que les femelles couvant 6 œufs 
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perdaient plus de poids et avaient de moins bonnes réponses immunitaires pendant 
l'incubation, et que ces femelles ont été moins fécondes l'année suivant les 
manipulations. Une plus grande taille de couvée peut aussi entraîner chez les parents 
une diminution de leurs chances de survivre pour se reproduire à nouveau. À la suite 
d'une expérience d'augmentation de la taille couvée, Visser et Lessells (2001) ont 
observé que les femelles ayant eu à incuber ou à produire et incuber des œufs 
supplémentaires avaient des taux de survie plus faibles que les autres femelles. Des 
conséquences intergénérationnelles à avoir une taille de couvée importante ont aussi 
été montrées : les oiseaux des couvées nombreuses ont moins de chances de survie 
suite à l'envol, leur fécondité lors de leur première couvée est réduite et la probabilité 
de se reproduire dès la première saison est plus faible (Gustafsson et Sutherland, 
1988). Toutes ces raisons font en sorte que la taille de couvée est la plupart du temps 
limitée à une taille inférieure à celle prédite par l'hypothèse de Lack (Roff, 1992 ; 
Stearns, 1992). 
Les conditions environnementales jouent aussi un rôle important dans l'évolution de 
la taille de couvée (Fox et al., 2001). En effet, dans les environnements compétitifs ou 
imprévisibles et les habitats de moindre qualité, les jeunes sont très dépendants de 
l'effort parental et pour les parents, le risque de perdre entièrement une couvée est 
plus grand : il s'ensuit une sélection pour des propagules moins nombreuses, mais 
plus grosses ou de meilleure qualité (Brockelman, 1975 ; Parker et Begon, 1986). 
Chez les espèces d'oiseaux altriciaux, les jeunes naissent à un stade de 
développement précoce et sont complètement dépendants de leurs parents pendant 
plusieurs jours, ne pouvant chercher leur nourriture ni réguler leur température 
corporelle par eux-mêmes. Puisque les parents sont responsables de la bonne 
croissance de leurs jeunes, ils ont la possibilité de compenser les effets négatifs des 
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œufs plus petits en prodiguant des soins plus importants (Christians, 2002). Ainsi, 
chez ces espèces, on observe une plus grande variation du nombre plutôt que de la 
grosseur des œufs (Stearns, 1992). 
Ainsi, on devrait s'attendre à ce qu'une femelle d'une espèce altriciale ponde un 
grand nombre de petits œufs, ou au contraire de gros œufs moins nombreux. 
Toutefois, selon une revue de littérature effectuée par Christians (2002), la majorité 
des études (40 sur 63) n'ont trouvé aucun lien entre la masse des œufs et la taille de 
couvée d'une espèce. Cette constatation a aussi été faite dans quelques études 
portant sur l'Hirondelle bicolore (Wiggins, 1990 ; Whittingham et al., 2007). Il se peut 
que certains facteurs viennent masquer la relation entre la taille et le nombre d'œufs. 
Toutefois, il est aussi possible que lorsque les conditions environnementales sont 
bonnes, la femelle ait suffisamment de ressources et soit en assez bonne condition 
pour passer outre ce compromis et investir à la fois dans le nombre et la grosseur de 
ses jeunes. 
La masse des œufs varie selon la séquence de ponte chez de nombreux oiseaux 
(revu par Slagsvold et al., 1984). La femelle pourrait investir différemment dans 
chacun de ces œufs et ainsi allouer plus de ressources aux œufs dont la valeur de 
reproduction est la plus grande (Williams et al., 1993). De plus, cet investissement 
différentiel pourrait faciliter ou s'opposer à la compétition inégale entre les jeunes 
d'une même couvée (Parsons, 1970 ; Howe, 1976). En effet, puisque les ressources 
investies dans un œuf ont une influence importante sur la masse de l'oisillon à sa 
naissance (Krist, 2011), un oisillon dont l'œuf possédait plus de ressources que les 
autres sera un meilleur compétiteur au sein de sa fratrie. Certaines espèces 
investissent très peu dans le dernier œuf pondu (stratégie de réduction de couvée) : 
au moment de l'éclosion, le dernier-né sera un piètre compétiteur face au reste de sa 
fratrie et aura une chance de survivre seulement si les conditions environnementales 
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sont particulièrement favorables. Au contraire, certaines espèces investissent 
davantage dans le dernier œuf pondu (stratégie de survie de la couvée) de manière à 
compenser les différences de taille entre les oisillons dues à l'asynchronisme 
d'éclosion. Chez l'Hirondelle bicolore, la masse des œufs augmente significativement 
dans l'ordre où ils sont pondus, le dernier œuf étant relativement plus gros que les 
autres (Zach, 1982 ; Wiggins, 1990 ; Bitton et al., 2006 ; mais voir Whittingham et al., 
2007). Cette stratégie pourrait permettre de compenser les différences de taille entre 
les oisillons dues à l'asynchronisme d'éclosion (Wiggins, 1990). Par contre, Krist et al. 
(2004) ont observé que la variation de la taille des œufs à l'intérieur d'une couvée 
n'influence pas la performance des oisillons Gobemouche à collier (Ficedula 
albicollis). Ils mentionnent que la variation de masse liée à la hiérarchie des jeunes, 
ou encore une différence de composition de l'œuf selon la séquence de ponte, 
pourraient peut-être expliquer les différentes performances des oisillons en fonction 
de leur rang dans la couvée. 
3. Facteurs influençant la dépense maternelle 
3.1 La date de ponte 
La date de ponte influence grandement de la dépense maternelle, car le choix du 
moment de se reproduire implique un compromis entre le succès reproducteur et la 
condition corporelle de la femelle. Pondre tard a des conséquences sur la 
reproduction. En effet, chez de nombreux taxons aviaires, un déclin saisonnier dans 
la performance de reproduction a été observé : avec les pontes tardives, on observe 
une diminution de la masse et de la croissance des jeunes (Sedinger et Flint, 1991 ; 
Wardrop et Ydenberg, 2003 ; Smith et Moore, 2005), de la taille de couvée (Klomp, 
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1970 ; Hochachka, 1990 ; Rowe et al., 1994 ; Winkler et Allen, 1996), de la survie des 
jeunes (Norris, 1993 ; Wiggins et al., 1994) et du recrutement (Hochachka, 1990 ; 
Verhulst, 1995; Winkler et Allen, 1996). Deux scénarios sont invoqués pour expliquer 
la diminution de ces traits, notamment de la taille de couvée, au fil de la saison 
(Verhulst et Nilsson, 2008). Tout d'abord, les femelles qui pondent le plus tôt seraient 
celles qui sont en meilleure condition, car elles seraient capables de se reproduire 
alors que la nourriture se fait plus rare et que les conditions météorologiques sont 
plus froides ou imprévisibles, et cette bonne condition leur permettrait aussi de faire 
une plus grande dépense dans leur reproduction (Bowlin et Winkler, 2004). La 
deuxième explication, c'est qu'au fil que la saison avance, les conditions 
environnementales se dégraderaient (ex : de moins en moins de nourriture 
disponible), ce qui diminuerait les chances de survie des oisillons qui naissent tard. 
Les femelles tardives produiraient donc moins de jeunes de manière à s'assurer de 
pouvoir trouver suffisamment de nourriture pour chacun d'eux, ou encore pour éviter 
de s'épuiser dans une reproduction qui a moins de chance de succès (Winkler et 
Allen, 1996; Shutler et al., 2006; Dawson, 2008). Par exemple, les Mésange bleue 
(Cyanistes caeruleus) ajustent leur date de ponte en fonction d'indices 
environnementaux (tel que la phénologie de la végétation printanière) de manière à 
synchroniser la période d'élevage de leurs oisillons avec celle d'abondance de 
nourriture (Bourgault et al., 2010). 
La masse des œufs, et donc la quantité de ressources qu'ils contiennent, pourrait 
aussi être affectée par la date à laquelle ils sont pondus. Toutefois, les résultats sont 
équivoques : la plupart des études ne trouvent pas de lien entre la date de ponte et la 
masse des œufs (voir Christians, 2002 ; Whittingham et al., 2007) et lorsqu'un effet 
est montré, il peut être soit négatif (Ardia et al., 2006) ou positif (Perrins, 1996, 
Liljesthrôm et al., 2012). Certaines études ont d'ailleurs montré qu'en contrôlant 
certaines variables comme la température (Hargitai et al., 2005) ou l'âge de la femelle 
11 
(Hipfrier et al., 1997; Vinuela, 1997), la date de ponte n'influençait plus la masse des 
œufs. 
Ainsi, puisque le succès reproducteur diminue avec le temps, pondre le plus tôt 
possible pourrait sembler être la meilleure option pour maximiser l'aptitude 
phénotypique. Toutefois, pour les espèces migrantes des milieux tempérés, une 
arrivée sur le site et une reproduction hâtives ne sont pas sans coût : (1) les 
températures plus froides et les conditions météorologiques médiocres induisent des 
demandes énergétiques élevées pour la thermorégulation, et (2) la faible abondance 
de nourriture augmente les coûts de recherche et d'acquisition des ressources 
alimentaires (Smith et Moore, 2005). Ces demandes d'énergie additionnelles 
pourraient engendrer des conséquences sur la condition corporelle et le succès 
reproducteur des adultes. À ce titre, dans une expérience où il a devancé la date de 
ponte de Mésange bleue, Nilsson (1994) a montré que les coûts supplémentaires 
associés à la collecte de nourriture, alors que celle-ci se fait plus rare en début de 
saison, réduisent la survie subséquente des femelles. Ainsi, afin de maximiser leur 
aptitude phénotypique, les oiseaux devraient attendre que les conditions du milieu se 
soient suffisamment améliorées avant de s'y rendre et d'entreprendre leur 
reproduction. Par contre, l'alimentation des Mésange bleue reposant essentiellement 
sur des chenilles, les femelles ont avantage à pondre à un moment faisant en sorte 
que les jeunes croissent durant la période d'abondance de ces insectes (Tremblay et 
al., 2003). De même, les Hirondelle bicolore qui arrivent tôt au printemps sur l'aire de 
reproduction augmentent leurs risques de mourir de faim, mais en contrepartie ont de 
meilleures chances de se trouver un partenaire de même qu'un site de nidification et 
peuvent débuter la ponte plus tôt (Murphy et al., 2000). 
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3.2 L'environnement 
3.2.1 La nourriture 
L'abondance de nourriture pendant la saison de reproduction est un facteur ayant 
une grande influence sur le succès reproducteur des femelles (Martin, 1987). La 
disponibilité en nourriture pour un oiseau peut varier pour plusieurs raisons. Parmi 
celles-ci, on note : 
- La température et les précipitations : elles ont une influence importante sur 
l'abondance et la croissance des plantes et des insectes, ce qui par 
conséquent a un impact sur la disponibilité en nourriture des herbivores et des 
prédateurs (voir la section 3.2.2). 
- La qualité du territoire qu'un couple peut acquérir (Hogstedt, 1980): celle-ci 
est souvent déterminée par la dominance sociale du couple, mais elle est 
aussi influencée par la densité des individus de son espèce et de ses 
compétiteurs. 
- La densité de population a un effet sur l'abondance de nourriture, car plus le 
nombre de compétiteurs est grand pour un espace donné, plus la quantité de 
ressources disponibles pour chacun d'entre eux est limitée. Par contre, l'effet 
de la densité sera important seulement si la population est près de la capacité 
de support du milieu. 
- Les compétences d'alimentation individuelles (Perrins, 1970) : les oiseaux en 
meilleure condition sont généralement meilleurs pour rechercher et acquérir 
leur nourriture. L'âge et l'expérience dans un milieu particulier influencent 
particulièrement ces compétences (voir la section 3.3.2). 
- La qualité de l'habitat où s'établit un couple influence aussi la quantité et la 
qualité de la nourriture qu'il pourra trouver. Par exemple, les milieux 
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d'agriculture intensive, en raison de la diminution de l'hétérogénéité du 
paysage et de l'utilisation accrue de pesticides, offrent aux insectivores aériens 
une quantité de nourriture plus faible que les milieux de culture extensive et les 
habitats champêtres naturels (Taylor et al., 2006, Hendrickx et al., 2007). 
L'effet de la nourriture sur les traits d'histoire de vie a souvent été mesuré par des 
expériences d'ajout de nourriture. Tel que revu par Christians (2002), de telles 
expériences ont montré dans la plupart des cas une augmentation de la taille de 
couvée (63%) et un avancement de la date de ponte (57%). Une augmentation de la 
taille des œufs allant jusqu'à 13% de la valeur de contrôle est survenue dans 36% 
des études. Toutefois, il semble que la dépense maternelle ne soit pas influencée par 
un ajout de nourriture lorsque la disponibilité en nourriture naturelle d'un site est déjà 
élevée (Bourgault et al., 2009) ou encore chez les femelles occupant des territoires 
de grande qualité (Svensson et Nilsson, 1995). 
La nourriture est un facteur important dans la décision de la date de ponte des 
oiseaux. Perrins (1970) a évoqué deux hypothèses quant à la synchronisation de la 
période de reproduction des oiseaux. La première hypothèse suggère que les 
oiseaux pourraient planifier la ponte de leurs œufs de manière à ce que la nourriture 
soit abondante pendant l'élevage de leurs jeunes. Une étude de Bourgault et al. 
(2010) offre un appui à cette hypothèse : en Corse, la saison de reproduction de la 
Mésange bleue est fortement corrélée à la phénologie de la végétation dominante, 
celle-ci étant étroitement reliée au pic d'abondance des chenilles dont l'oiseau se 
nourrit. La deuxième hypothèse avance que la date de ponte des oiseaux pourrait 
aussi être déterminée par l'acquisition de nourriture, c'est-à-dire que la femelle 
pondrait ses œufs dès qu'elle aurait trouvé suffisamment de nourriture pour les 
former sans entraîner de risque pour elle-même. Perrins (1996) suggère que les 
femelles qui n'arrivent pas à se reproduire au moment le plus opportun n'ont pas 
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réussi à trouver suffisamment de ressources à temps, hypothèse supportée par les 
études de supplémentation où les femelles pondent plus tôt lorsqu'elles ont accès à 
plus de nourriture. 
Chez l'Hirondelle bicolore, il semble que ce soit la deuxième hypothèse qui prévale. 
En effet, Nooker et al. (2005) mentionnent que l'environnement dans lequel vit la 
population d'Hirondelle bicolore qu'ils étudient est trop variable pour que les femelles 
puissent prévoir le pic d'abondance d'insectes et ajuster la date de naissance des 
jeunes en conséquence. De plus, les hirondelles sont des « reproducteurs à stratégie 
journalière », c'est-à-dire qu'elles basent leur reproduction sur l'acquisition de 
ressources à court terme. Ainsi, chez ces espèces, il semble que la date de ponte 
soit contrainte par l'acquisition des ressources au moment de la reproduction : les 
femelles se reproduiraient dès que la température et l'abondance de nourriture 
seraient suffisantes pour leur permettre d'initier la formation et la ponte des œufs. 
Le lien entre l'abondance de nourriture et la taille de couvée est souvent positif : une 
couvée est composée d'un plus grand nombre d'œufs lors des années ou sur les 
sites où la nourriture est plus abondante (revu par Martin, 1987 ; Hussell et Quinney, 
1987 ; Dunn et al., 2000). Par contre, dans les études où ce lien existe, on observe 
souvent que la date de ponte est plus hâtive pour les individus qui bénéficient d'une 
plus grande abondance de nourriture (voir les revues dans Meijer et Drent, 1999 et 
Christians, 2002). Cette variable peut être confondante puisque, comme expliqué 
plus haut, on observe fréquemment que le nombre d'œufs diminue avec la date de 
ponte. Ainsi, après avoir contrôlé l'effet de la date de ponte, Nooker et al. (2005) ont 
observé que l'abondance de nourriture n'a pas d'effet direct sur le nombre d'œufs 
d'Hirondelle bicolore. Il arrive aussi que, même sans contrôler la date de ponte, la 
nourriture n'ait que peu, voire aucun impact sur la taille de couvée (Murphy et 
Haukioja, 1986 ; Martin, 1987). Pour expliquer un tel résultat, Martin (1987) suggère 
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que si une expérience de supplémentation a lieu lors d'une année où la nourriture est 
naturellement plus abondante qu'en moyenne, il est possible que les tailles de 
couvées soient déjà au maximum du nombre de jeunes que les parents sont 
physiologiquement capables d'élever, et qu'ainsi un apport supplémentaire de 
nourriture n'ait pas d'effet sur le nombre d'œufs. 
La revue effectuée par Martin (1987) montre que l'abondance de nourriture peut 
limiter la taille des œufs et leur qualité chez certaines espèces d'oiseaux altriciaux. 
Par exemple, la quantité d'insectes est associée à des œufs plus lourds chez 
l'Hirondelle bicolore (Nooker et al., 2005). Ce n'est toutefois pas toujours le cas. Par 
exemple, chez la Mésange charbonnière (Parus major), Perrins (1996) n'a pas 
observé de variation de la taille des œufs avec le nombre de chenilles, la proie 
principale de cette espèce. La qualité de la nourriture peut aussi avoir une influence 
sur les œufs. En effet, les femelles supplémentées en calcium produisent des œufs 
plus gros, cet élément étant essentiel à la formation de la coquille (Mànd et Tilgar, 
2003 ; Bidwell et Dawson, 2005). De même, il a été montré que les suppléments 
riches en protéines ont un plus grand effet sur la reproduction que les suppléments 
de lipides (Williams, 1996 ; Ramsay et Houston, 1997). Ainsi, Bourgault et al. (2007) 
suggèrent que les différences locales dans la disponibilité de la nourriture peuvent 
imposer des limitations sur l'acquisition de certains nutriments clés, expliquant ainsi 
les variations de la composition des œufs entre les différentes populations de 
Mésange bleue du Nord-Ouest de la Corse. 
Pour les « reproducteurs à stratégie journalière », soit les espèces chez qui la 
reproduction dépend de l'acquisition des ressources à court terme, l'abondance et la 
qualité de la nourriture pendant la formation des œufs a une grande influence sur la 
composition et la masse de ces derniers. En effet, Ardia et al. (2006) a montré chez 
l'Hirondelle bicolore que la disponibilité en nourriture de un à trois jours avant la ponte 
d'un œuf a l'influence la plus forte sur la masse du vitellus. De même, la disponibilité 
des insectes deux à trois jours avant la ponte prédit relativement bien la masse totale 
de l'œuf. Bourgault et al. (2007) ont quant à eux montré qu'il existe une différence 
interpopulation marquée dans la composition nutritive des œufs (contenu en 
protéines et de certains acides gras) de la Mésange bleue en milieu naturel. Les 
auteurs expliquent que cette différence pourrait être due en partie aux contraintes 
nutritives spécifiques aux habitats où se reproduisent ces passereaux. 
3.2.2 Les conditions météorologiques 
Les conditions météorologiques saisonnières et journalières font varier la quantité 
d'insectes disponibles dans un milieu : les températures chaudes et la durée 
d'ensoleillement ont une influence bénéfique sur l'abondance des insectes aériens, 
alors que les précipitations et la vitesse du vent diminuent leur nombre (Goulson et al. 
2005 ; Gruebler et al. 2008). Ces facteurs ont ainsi une influence indirecte sur les 
traits d'histoire de vie des insectivores en modifiant la quantité de ressources 
alimentaires qui leur sont disponibles (Bryant, 1978 ; McCarty et Winkler, 1999). La 
température peut aussi avoir un effet plus direct sur la reproduction. Des 
températures froides nécessiteront de l'oiseau qu'il investisse une plus grande part 
de son énergie pour la thermorégulation, laissant moins d'énergie pour la 
reproduction. 
Ainsi, pour les oiseaux des environnements tempérés ou saisonniers, il existe un 
risque de produire des œufs de moins bonne qualité en raison des températures 
froides ou imprévisibles ; la température est donc une contrainte pour la date de 
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ponte (Stevensson et Bryant, 2000). D'ailleurs, on observe souvent un avancement 
de la date de ponte lorsque les températures sont plus chaudes (Crick et al., 1997 ; 
Dunn et Winkler, 1999 ; Meijer et al., 1999 ; Hussell, 2003). En ce qui concerne la 
taille de couvée, les résultats sont équivoques, présentant parfois une relation 
positive entre la température et le nombre d'œufs par couvée (Nooker et al., 2005) et 
parfois une absence de relation (Pendlebury et Bryant, 2005). De même, l'effet de la 
température sur la masse des œufs n'est pas très clair et expliquerait au plus entre 
10 et 15% de la variation de la taille des œufs (Christians, 2002). La plupart des 
études montrant l'existence d'une telle relation expliquent que la température a un 
effet sur la taille des œufs par l'intermédiaire de l'abondance de nourriture et/ou de la 
thermorégulation (Perrins, 1996 ; Stevensson et Bryant, 2000 ; Saino et al., 2004; 
Hargitai et al., 2005 ; Whittingham et al., 2007). Il semble que la température 
ambiante pendant les quelques jours précédant la date de ponte, lors de la formation 
des œufs, soit la plus déterminante pour leur masse. En effet, Pendlebury et Bryant 
(2005) ont observé que les œufs de la Mésange charbonnière étaient plus petits 
lorsque la température des 7 jours avant la ponte était plus variable. Chez l'Hirondelle 
bicolore, la masse individuelle des œufs serait reliée à la température des 3 jours 
précédant la ponte (Whittingham et al., 2007). 
3.3 La femelle 
3.3.1 La condition corporelle 
Les individus diffèrent quant à la quantité de ressources qu'ils sont capables d'investir 
dans la reproduction : les femelles en meilleure condition corporelle peuvent produire 
plus d'œufs plus gros que les autres femelles (Christians, 2002). Selon Hargitai et al. 
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(2005), la bonne condition corporelle d'un individu, qui peut être évaluée de 
différentes façons (taille, masse, charge parasitaire), lui permettrait de détourner plus 
d'énergie de sa maintenance vers sa reproduction et ainsi d'investir dans la 
production de jeunes sans compromettre sa propre survie ni le succès d'élevage de 
ses oisillons. Ainsi, la condition corporelle d'une femelle peut influencer sa production 
d'œufs. Parmi les 50 études passées en revue par Christians (2002), 33 présentent 
une corrélation positive entre la taille des œufs et au moins un trait de condition 
corporelle. Par exemple, Hargitai et al. (2005) et Wiggins (1990) ont trouvé que la 
taille moyenne des œufs d'une couvée augmente avec la condition de la femelle 
(masse corporelle corrigée pour la taille du tarse). 
Les individus en meilleure condition se reproduisent généralement plus tôt et ont de 
plus grandes couvées (Rowe et al., 1994). Cette bonne condition leur confère 
probablement une meilleure efficacité d'acquisition des ressources alimentaires leur 
permettant ainsi de se reproduire plus hâtivement que les autres (Nooker et al., 2005) 
et d'investir davantage dans la reproduction. Quant à la plus grande taille de couvée 
chez les individus en bonne condition, elle semble associée à leur date de ponte plus 
hâtive plutôt qu'à un effet direct de leur physiologie (Winkler et Allen, 1996 ; Brown et 
Brown, 1999 ; Nooker et al., 2005). 
La condition corporelle peut aussi être évaluée à partir des parasites infectant un 
individu. Dufva (1996) a étudié l'impact de plusieurs parasites sur la dépense 
maternelle des Mésange charbonnière et a trouvé que les femelles infectées par 
Trypanosoma, un parasite sanguin, pondaient de plus petits œufs (11%) en plus petit 
nombre et que les jeunes qui en naissaient étaient en plus mauvaise condition 
corporelle comparativement aux femelles non infectées. Dufva (1996) a aussi trouvé 
que les taux d'hémoglobines et d'hématocrites, des variables reflétant la santé, sont 
positivement reliés à la masse des œufs et à la taille de couvée respectivement. 
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Chez l'Hirondelle bicolore, Wiggins (1990) a trouvé que la condition de la femelle 
(masse corporelle corrigée par la longueur du tarse) est positivement corrélée à la 
masse moyenne des œufs de sa couvée. Par contre, ce genre de relation n'a pas été 
observé dans toutes les études sur cette espèce (Winkler et Allen, 1996 ; 
Whittingham et al., 2007). Bien que ni la taille, la masse, l'âge ou l'expérience de la 
femelle ne soient reliés à la masse de ses œufs, Whittingham et al. (2007) ont 
remarqué que 74% de la variation de la masse des œufs était expliquée par l'identité 
de la femelle : autrement dit, des différences entre les femelles expliquent une grande 
part de la variation de la masse des œufs. Les auteurs avancent que cette grande 
variabilité entre les femelles et la faible variation de la masse des œufs à l'intérieur 
d'une même couvée peuvent être attribuées à l'héritabilité assez grande de ce trait 
chez les oiseaux (voir Christians, 2002). 
Puisque, selon cette étude, une grande part de la variation de la masse des œufs est 
due aux femelles, cela pourrait aussi indiquer que les effets maternels sur la masse 
des œufs sont importants. Les effets maternels sont définis comme l'influence 
causale du génotype ou du phénotype de la femelle sur le phénotype d'un rejeton. Ils 
ont une certaine importance sur le plan évolutif, car ils impliquent qu'un changement 
dans l'un des traits maternels (phénotypiques ou génotypiques) va entraîner des 
changements dans les traits du rejeton, en raison du lien causal qui les unit (Wolf et 
Wade, 2009). Le niveau auquel les effets maternels influencent le phénotype et la 
valeur adaptative des rejetons va déterminer la probabilité que ces effets maternels 
soient eux-mêmes influencés par la sélection naturelle. Selon Mousseau et Fox 
(1998), la taille des propagules et un important trait d'histoire de vie influencé par les 
effets maternels : les œufs sont produits par la femelle et, comme mentionné plus tôt, 
leur taille a une grande influence sur les individus qui s'y développent. Chez plusieurs 
animaux, la taille des œufs et leur nombre varient entre les femelles et pour chacune 
d'entre elles dépendamment des conditions environnementales ou des contraintes 
physiologiques (le statut nutritionnel ou l'âge par exemple) qui les affectent. 
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3.3.2 L'âge 
L'âge est un facteur important affectant la reproduction des oiseaux, les jeunes 
démontrant la plupart du temps une plus faible performance de reproduction que les 
individus plus âgés (revue par Saether, 1990). Winkler et Allen (1996), ainsi que 
Robertson et Rendell (2001), suggèrent que les différentes performances de 
reproduction en fonction de l'âge d'une femelle sont certainement reliées à son 
expérience dans l'acquisition des ressources alimentaires, la recherche de 
partenaires, la construction de nid, l'incubation des oeufs et l'élevage des jeunes. 
Winkler et Allen (1996) proposent aussi que le niveau d'expérience d'un individu est 
probablement la cause la plus déterminante de la variation de la date de ponte. En 
accord avec cette hypothèse, il a été montré chez plusieurs espèces que les femelles 
les plus âgées commencent à pondre plus tôt que les femelles plus jeunes. De même, 
les femelles qui pondent pour la première fois produisent généralement moins d'œufs 
que les femelles plus âgées. Ainsi, puisque les jeunes oiseaux sont des 
reproducteurs moins productifs et plus tardifs en général, on pourrait penser que la 
diminution saisonnière de la taille de couvée d'une population est due aux oiseaux les 
plus jeunes nichant plus tard. Toutefois, cette diminution est fréquemment observée à 
l'intérieur de chaque classe d'âge (Perrins, 1970 ; Stutchbury et Robertson, 1988 ; 
Rowe, 1994 ; Winkler et Allen, 1996). En ce qui concerne la taille des œufs, elle 
augmente légèrement avec l'âge chez beaucoup d'espèces, et la revue de Christians 
(2002) indique que la moitié des études qui se sont penchées sur la masse des œufs 
en fonction de l'âge ont trouvé une relation positive, la variation maximale étant de 
12-13%. 
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Chez l'Hirondelle bicolore, la taille de couvée et le nombre de jeunes envolés 
augmentent progressivement dans les premières années de vie, mais diminuent à 
partir de la cinquième année, âge qui marquerait le début de la sénescence de cette 
espèce (Robertson et Rendell, 2001). 
3.4 Les autres facteurs 
D'autres facteurs pourraient venir influencer la dépense maternelle. Par exemple, 
quelques études récentes ont rapporté un effet de la diversité génétique individuelle 
sur le succès reproducteur (e.g. Hansson et al., 2001 ; Tomiuk et al., 2007 ; 
Zedrosser et al., 2007). Le choix du mâle pourrait aussi influencer la dépense 
maternelle, car selon la théorie des traits d'histoire de vie, une femelle devrait ajuster 
son effort dans une tentative de reproduction selon ses chances de succès et ses 
bénéfices potentiels (Burley, 1986, 1988 ; Sheldon, 2000). De même, la dépense 
maternelle pourrait aussi être affectée par la densité de population : plusieurs études 
montrent que la taille de couvée dépend de la densité chez différentes espèces 
d'oiseaux (Perrins, 1965 ; Arcese et Smith, 1988 ; Both, 1998). Finalement, comme la 
prédation est la principale source d'échec de la reproduction chez la plupart des 
espèces de passereaux (Nice, 1957 ; Ricklefs, 1969), elle pourrait imposer une forte 
sélection sur la production d'œufs. 
Les liens entre les facteurs affectant la dépense maternelle présentés dans la section 
.3 et qui ont été considérés dans le cadre de cette étude se retrouvent à la figure 1. 
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Figure 1 : Facteurs pouvant influencer directement (flèche pleine) ou indirectement (flèche pointillée) la 
dépense maternelle. Le sens d'une flèche indique laquelle des deux variables influence la seconde. 
Ces relations sont basées sur ce qui a été montré dans la littérature. Les variables présentées sont 
celles qui seront étudiées dans cette étude. 
La taille de couvée et la masse des oeufs sont influencées par de multiples variables, 
voire sont interdépendantes. Malgré cela, les études antérieures ne considèrent pas 
toujours ensemble ces composantes de la dépense maternelle et se limitent souvent 
qu'à l'effet d'une ou quelques variables sur celles-ci. C'est peut-être pour cette raison 
que les résultats sont aussi équivoques : d'une étude à l'autre, les relations entre la 
dépense maternelle et les facteurs qui pourraient l'influencer sont soit positives, soit 
négatives, voire nulles, notamment en ce qui concerne la masse des œufs. Il en est 
de même pour le compromis entre la taille de couvée et la masse des œufs : bien 
que la théorie justifie l'existence de cette relation négative, celle-ci n'a été montrée 
que par 8% des études, alors que 24% présentent la relation inverse et que la 
majorité n'a pas trouvé de lien entre ces variables (Christians, 2002). Considérer de 
concert un plus grand nombre de facteurs lors des analyses pourrait contribuer à 
éliminer les effets confondants que ces derniers peuvent avoir les uns sur les autres, 
et ainsi permettre d'y voir plus clair quant à leur impact sur la dépense maternelle. 
! 
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4. Objectifs du mémoire 
Ce mémoire vise à quantifier l'impact de la structure du paysage, de certaines 
caractéristiques de la femelle (taille, masse, charge parasitaire, âge) et de la 
température sur la taille de couvée et la masse des œufs. Il a aussi comme objectif 
de vérifier l'existence d'un compromis entre ces deux variables. Pour ce faire, 
j'utiliserai des données à long terme (2004-2011) sur la reproduction d'Hirondelle 
bicolore au sein d'un réseau de 400 nichoirs dispersés sur une aire d'étude de 10 200 
km2 caractérisée par un gradient d'intensification agricole. Je m'attends à ce que la 
taille, la masse, et l'âge de la femelle ainsi que la température aient une relation 
positive avec la taille de couvée et la masse des œufs. Au contraire, le nombre de 
parasites et la proportion de cultures intensives (i.e., maïs, soya, céréales) dans le 
paysage devraient influencer négativement le nombre et la masse des œufs. 
Finalement, je m'attends à trouver une relation négative entre la taille de couvée et la 
masse des œufs chez les femelles de petite masse ou nichant au sein de paysages 
cultivés intensivement. 
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CHAPITRE 1 
EFFET DE LA STRUCTURE DU PAYSAGE, DE LA TEMPÉRATURE ET DE LA 
CONDITION DE LA FEMELLE SUR LA DÉPENSE MATERNELLE DE 
L'HIRONDELLE BICOLORE (TACHYCINETA BICOLOR) 
MISE EN CONTEXTE 
La présente étude porte sur la dépense maternelle chez l'Hirondelle bicolore, un 
oiseau insectivore aérien nichant dans presque toute la portion de l'Amérique du 
Nord située au nord du Mexique et au sud du cercle arctique. La quantité de 
ressources qu'une femelle hirondelle investit dans la production de ces œufs peut 
être influencée par des facteurs environnementaux, comme la structure du paysage 
et la météo, ainsi que par des caractéristiques propres à la femelle, comme sa 
condition corporelle et son âge. L'ensemble de ces facteurs a été étudié afin 
d'évaluer l'impact de ceux-ci sur le nombre et la masse des œufs produits. Stéphanie 
Pellerin et Marc Bélisle sont les auteurs de cette étude. Stéphanie Pellerin est celle 
qui a contribué le plus à l'étude : elle a fait la revue de littérature sur le sujet, appliqué 
le protocole d'échantillonnage sur le terrain, conçu la base de données nécessaire 
aux analyses, exécuté et interprété les analyses statistiques, ainsi que rédigé la 
version préliminaire complète de l'article. Marc Bélisle a mis en place le système 
expérimental et a coordonné la récolte de données depuis les débuts de l'étude, il a 
aussi supervisé tout le processus ayant mené à l'écriture de l'article et a révisé la 
version préliminaire de celui-ci. L'article sera traduit en anglais puis soumis à la revue 
Journal ofAvian Biology. 
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RÉSUMÉ 
Le comportement parental est une part importante de l'histoire de vie des 
organismes. La quantité de ressources attribuée à la production des jeunes et aux 
soins parentaux qu'ils nécessitent a une influence majeure sur le succès reproducteur 
d'un individu. Chez les oiseaux, l'une des plus importantes parts de la dépense 
maternelle consiste en la production des œufs pour laquelle la femelle détermine la 
taille de couvée et la masse des œufs. Cet investissement par la femelle est 
influencé, entre autres, par l'abondance des ressources qu'elle peut acquérir. Cette 
étude s'est intéressée à l'influence de la condition corporelle et de l'âge de la femelle, 
ainsi que de l'environnement (paysage et température) sur la taille de couvée et la 
masse des œufs ainsi qu'à l'existence d'un compromis entre ces deux variables. Pour 
ce faire, nous avons utilisé des données à long terme (2004-2011) sur la reproduction 
d'Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor) nichant dans un système de 400 nichoirs 
disposés sur un gradient d'intensification agricole donnant lieu à une variation dans la 
qualité de l'habitat de nidification. 1079 femelles, 1463 couvées et 4371 œufs ont été 
utilisés dans les analyses. Les femelles plus lourdes et plus expérimentées sont 
celles qui avaient la plus grande dépense maternelle : elles avaient des tailles de 
couvées plus grandes et composées d'œufs plus gros. Quoique l'intensivité agricole 
avait un impact négatif sur la taille de couvée, elle n'avait pas d'influence sur la 
masse des œufs. Quant à la température ressentie pendant la formation des œufs, 
elle avait un effet tant sur le nombre d'œufs pondus que sur leur masse. 
Contrairement à ce qui a souvent été rapporté dans la littérature, nos modèles 
indiquaient la présence d'un compromis entre la masse des œufs et la taille de 
couvée, mais seulement lorsqu'il était évalué en fonction de la masse des femelles. 
L'analyse simultanée d'un grand nombre de variables, tel qu'effectué dans cette 
étude, pourrait dévoiler que les compromis entre les traits de dépense parentale sont 
plus fréquents que ce qui a été montré jusqu'à présent. 
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Mots-clés : taille de couvée, masse des œufs, condition corporelle, paysage agricole, 
compromis. 
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INTRODUCTION 
La théorie des histoires de vie est au cœur de la biologie et est essentielle pour 
comprendre l'action de la sélection naturelle (Stearns, 1992). Les traits qu'elle étudie 
s'inscrivent directement dans la reproduction et la survie. Puisque l'énergie disponible 
à un individu est limitée, ces traits sont souvent liés les uns aux autres par des 
compromis, c'est-à-dire que l'amélioration de l'un entraîne une détérioration de l'autre, 
et un équilibre entre les deux est requis pour que la valeur adaptative soit optimisée. 
L'un des traits d'histoire de vie qui influence le succès reproducteur d'un individu est 
la dépense parentale : elle dénote la part de ressources, incluant le temps et l'énergie, 
qu'un parent investi dans les soins apportés à sa progéniture (Clutton-Brock 1991). 
Pour une femelle oiseau, une grande part de la dépense parentale consiste en la 
production des œufs, qui peut être divisée en deux variables, soit le nombre d'œufs 
pondus et la qualité de ces œufs. Le compromis entre ces deux variables est un des 
principes centraux de la théorie de l'évolution des traits d'histoire de vie (Roff 1992, 
Stearns 1992, Fox et al. 2001). Selon les modèles élaborés à l'origine par Smith et 
Fretwell (1974), ce compromis est inévitable puisque l'énergie que peut investir un 
individu dans sa reproduction est limitée à tout moment et que l'aptitude 
phénotypique d'un rejeton augmente en fonction de la dépense parentale à son égard. 
Les coûts de production des œufs étant particulièrement élevés (Perrins 1996, 
Williams 2005), il s'ensuit qu'une femelle est contrainte par ses ressources 
énergétiques lors de la formation de ses œufs (Ojanen 1983, Bernardo 1996). Par 
ailleurs, les individus diffèrent quant à la quantité de ressources qu'ils sont capables 
d'acquérir et d'investir dans la reproduction. Par exemple, les individus présentant 
une bonne condition corporelle pourraient détourner plus d'énergie de leur 
maintenance vers leur reproduction et ainsi investir dans la production de jeunes 
sans compromettre leur propre survie ni le succès d'élevage de leurs oisillons. On 
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peut aussi penser que les individus ayant une morphologie particulière (e.g., ailes 
plus longues) sont plus aptes à acquérir des ressources et qu'ils peuvent donc en 
investir davantage dans leur reproduction (Swaddle et al. 1996, Bowlin et Winkler 
2004). Ainsi, plusieurs études ont tenté de déterminer l'influence de diverses 
caractéristiques corporelles des femelles sur leur dépense parentale. La taille et la 
masse de la femelle, souvent combinées ensemble pour créer un indice de condition, 
ont été associées à une taille de couvée plus grande (Garamszegi et al. 2004), bien 
que plusieurs études n'aient pas trouvé d'effet de la condition sur le nombre d'œufs 
pondus lorsque l'influence de la date de ponte était prise en compte (Winkler et Allen 
1996, Brown et Brown 1999, Nooker et al. 2005). Sur les 50 études revues par 
Christians (2002), 33 études rapportaient une relation positive entre la taille des œufs 
et au moins un trait corporel (taille, masse ou indice de condition), et seulement 2 
études une relation négative. L'effet de la condition corporelle des femelles sur la 
dépense maternelle a aussi été évalué sous l'angle du parasitisme et de l'immunité. 
Par exemple, Dufva (1996) a observé que les femelles Mésange charbonnière (Parus 
major) porteuses de parasites internes Trypanosoma sp. pondaient des œufs 11% 
plus petits que celles qui n'étaient pas infectées. De même, elle a montré que le 
niveau d'hématocrites dans le sang, une variable reflétant la santé d'un individu, était 
positivement corrélé à la taille de couvée. 
Il a aussi été montré que l'âge de la mère peut avoir une influence sur sa dépense 
maternelle (e.g., Nur 1984, Saether 1990, Forslund et Part 1995). Les femelles plus 
âgées se reproduisent plus tôt et pondent des œufs en plus grand nombre (e.g., 
Stuchbury et Robertson 1988, Winkler et Allen 1996, Komdeur 1996) et de plus 
grande taille (Wiggins 1990, Ardia et al. 2006, mais voir Hargitaï et al. 2005 et 
Whittingham et al. 2007). Robertson et Rendell (2001) ont montré chez l'Hirondelle 
bicolore (Tachycineta bicolor) que la taille de couvée et le nombre de jeunes envolés 
augmentent progressivement dans les premières années de vie, mais diminuent à 
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partir de la cinquième année, âge qui marquerait le début de la sénescence de cette 
espèce. 
L'environnement contribue aussi à limiter l'énergie disponible pour la reproduction, 
car il détermine l'abondance et la diversité des ressources alimentaires. À ce titre, 
63% des expériences d'ajout de nourriture revues par Christians (2002) ont montré 
une augmentation de la taille de couvée, mais une augmentation de la taille des œufs 
n'est survenue que dans 36% des études. Parmi les facteurs environnementaux qui 
peuvent influencer l'abondance et la diversité des ressources alimentaires, on note la 
structure du paysage et les conditions météorologiques. De fait, des populations 
d'oiseaux voisines vivant dans des milieux différents et n'ayant pas accès à la même 
nourriture peuvent présenter des variations au niveau de la date de ponte (Bourgault 
et al. 2009), de la taille de couvée (Hussell et Quinney 1987) et de la composition des 
œufs (Bourgault et al. 2007). De plus, les conditions météorologiques (température, 
précipitations, vent) influencent l'émergence et la disponibilité des ressources 
alimentaires, particulièrement pour les insectivores (Bryant 1975, Goulson et al. 2005, 
Gruebler et al. 2008), en plus d'avoir un impact direct sur la thermorégulation des 
femelles. Ainsi, les températures chaudes permettent un devancement de la date de 
ponte (Crick et al. 1997, Dunn et Winkler 1999, Meijer et al. 1999) et ont 
généralement un effet positif sur la taille de couvée (Nooker et al. 2005) et la masse 
des œufs (Magrath 1992, Nager et van Noordwick 1992). 
Puisque les ressources destinées à la reproduction sont limitées, une femelle ne peut 
accroître la taille de sa couvée sans réduire la part de ressources qui revient à 
chacun de ses œufs (Smith et Fretwell 1974, Lloyd 1987, Winkler et Wallin 1987). Or 
la qualité des œufs est particulièrement importante puisque ceux-ci contiennent tous 
les éléments nécessaires au développement de l'embryon (Burley et Vaderha 1989) 
et que les œufs les plus gros contiennent plus de nutriments que les plus petits 
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(Ankney 1980, Arnold et Green 2007). Des revues de littérature (Williams 1994, 
Christians 2002) et une méta-analyse (Krist 2011) ont d'ailleurs relevé plusieurs 
bénéfices de la masse des œufs sur les oisillons : entre autres, les œufs les plus gros 
ont un succès d'éclosion plus élevé et donnent naissance à des jeunes plus lourds et 
structurellement plus grands, lesquels grandissent plus rapidement et ont de 
meilleures chances de survivre jusqu'à l'envol. 
Quoique la théorie des traits d'histoire de vie prédise une relation négative entre le 
nombre et la masse des œufs (Roff 1992), une telle relation est rarement observée 
en nature. En effet, sur les 63 études revues par Christians (2002), la majorité des 
études (63,5%) n'ont trouvé aucun lien entre la taille de couvée et la masse des œufs 
et 23,8% études ont trouvé un effet positif. Ces résultats peuvent découler du fait que 
la plupart des études n'étaient pas basées sur des suivis individuels, faisant en sorte 
que l'absence de relation ou la présence d'une relation positive entre la taille de 
couvée et la masse des œufs reflète probablement des variations interindividuelles 
dans la capacité à se reproduire (van Noordwijk et De Jong 1986, Reznick et al. 
2000, Cam et al. 2002). De plus, il est possible que lorsque les conditions 
environnementales sont bonnes ou que la condition corporelle de la femelle est 
élevée, cette dernière soit capable d'acquérir suffisamment de ressources pour 
passer outre ce compromis et investir à la fois dans le nombre et la grosseur de ses 
œufs. Il s'ensuit que le compromis devrait être plus important lorsque les conditions 
de reproduction sont mauvaises. 
Cette étude vise à quantifier l'influence de la condition corporelle et de l'âge de la 
femelle ainsi que de l'environnement sur la taille de couvée et la masse des œufs, 
ainsi qu'à détecter la présence d'un compromis entre ces deux variables. Pour ce 
faire, nous utiliserons des données à long terme (2004-2011) sur la reproduction 
d'Hirondelle bicolore au sein d'un réseau de 400 nichoirs dispersés sur une aire 
d'étude de 10 200 km2 caractérisée par un gradient d'intensification agricole. 
L'intensification agricole affecte grandement le paysage, entraînant la destruction, la 
fragmentation et la dégradation des habitats marginaux non cultivables ce qui, avec 
l'homogénéisation des cultures, contribue à simplifier les écosystèmes agraires 
(Bélanger et Grenier 2002, Robinson et Sutherland 2002, Benton et al. 2003, 
Tscharntke et al. 2005). Les pratiques agricoles modernes, notamment l'épandage de 
pesticides (herbicides et insecticides), altèrent les communautés et diminuent 
l'abondance des arthropodes (Taylor et al. 2006, Hendrickx et al. 2007), ce qui 
affecte indirectement la reproduction et l'abondance des oiseaux insectivores (Morris 
et al. 2005, Britschgi et al. 2006, Evans et al. 2007). Nous nous attendons à ce que la 
taille, la masse, et l'âge de la femelle ainsi que la température aient une relation 
positive avec la taille de couvée et la masse des œufs. Au contraire, le nombre de 
parasites et la proportion de cultures intensives (i.e., maïs, soya, céréales) dans le 
paysage devraient influencer négativement le nombre et la masse des œufs. 
Finalement, nous nous attendons à trouver une relation négative entre la taille de 
couvée et la masse des œufs chez les femelles de petite taille ou nichant au sein de 
paysages cultivés intensivement. 
MÉTHODES 
Aire d'étude et espèce modèle 
Nous avons étudié les Hirondelle bicolore se reproduisant au sein d'un réseau de 
nichoirs situé dans le Sud du Québec, Canada (Fig. 1), entre 2004 et 2011. L'aire 
d'étude couvre une superficie de 10 200km2 présentant un gradient d'intensification 
agricole : d'est en ouest, les petites fermes familiales ou laitières, entourées de 
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cultures fourragères, de pâturages et de forêt, laissent graduellement place à des 
fermes modernes et mécanisées cultivant de grandes étendues de monocultures de 
maïs, de soya ou d'autres céréales exigeant l'utilisation de fortes quantités de 
pesticides et d'engrais chimiques (Jobin et al. 1996, Bélanger et Grenier 2002). Sur 
ce territoire sont dispersés 400 nichoirs répartis dans 40 fermes (10 nichoirs par 
ferme). Les fermes ont principalement été choisies de manière à bien représenter la 
diversité de combinaisons possibles entre cultures extensives et intensives autour 
d'elles. Les nichoirs ont été installés à 50 m les uns des autres en ligne droite le long 
d'une clôture ou d'un fossé, à une hauteur standard et à une certaine distance des 
bâtiments de ferme (pour plus de détails sur le système d'étude, voir Ghilain et 
Bélisle 2008). 
L'Hirondelle bicolore est un insectivore aérien qui se nourrit principalement de 
diptères, qui est l'ordre d'insectes contribuant le plus à son alimentation (McCarty et 
Winkler 1999a, Mengelkoch et al. 2004). Avant la ponte de ses œufs, la femelle peut 
s'éloigner jusqu'à 10 km de son nichoir (Dunn et Whittingham 2005) pour se nourrir et 
trouver des partenaires de reproduction (Stapleton et Robertson 2006). Toutefois, 
pendant l'incubation des œufs et l'élevage des jeunes, elle s'éloigne rarement de plus 
de quelques centaines de mètres de son nid (McCarty et Winkler 1999a; Mengelkoch 
et al. 2004). Les individus arrivent sur leur site de reproduction entre fin mars et début 
avril. La ponte débute en mai ou en juin, au rythme d'un œuf par jour jusqu'à la 
complétion de la couvée. L'incubation débute lors de la ponte de l'avant-dernier œuf 
et dure environ 14-15 jours (Winkler et al. 2011). 
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Figure 1 : Distribution des 40 fermes utilisées pour étudier la dépense maternelle de l'Hirondelle 
bicolore (Tachycineta bicolor) le long d'un gradient d'intensification agricole dans le Sud du Québec, 
Canada, 2004-2011. La couverture au sol est basée sur une mosaïque d'images satellites classifiées 
LANDSAT-TM (Service canadien de la faune, 2004) et comprend l'eau (noir), l'urbanisation (gris foncé), 
la forêt (gris moyen), les cultures extensives (e.g., prairies et pâturages ; gris clair) et les cultures 
intensives (e.g., maïs grain, céréales et soya ; blanc). Les cercles indiquent l'emplacement de chacune 
des fermes. Les coordonnées, en projection conique conforme de Lambert, indiquent la distance en 
mètres du point de référence. 
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Suivi de la reproduction 
Chaque nichoir est visité tous les deux jours pendant la saison de reproduction (de la 
fin avril à la mi-août). La date à laquelle l'apparition du premier œuf est constatée 
ainsi que le nombre total d'œufs de chaque couvée sont notés. On détermine la date 
de ponte en considérant qu'un seul œuf est pondu par jour (Winkler et al. 2011 ). De 
plus, entre 2005 et 2008, tous les œufs pondus ont été pesés à l'aide d'une balance 
électronique (± 0,01 g). D'autres paramètres de reproduction sont aussi notés, tels 
que le nombre d'oisillons nés et envolés (ayant atteint l'âge de 16 jours) pour chaque 
couvée. 
Toutes les femelles nicheuses sont capturées pendant l'incubation de leur couvée 
respective, alors que la majorité des mâles sont capturés pendant l'élevage des 
oisillons. Sur le terrain, le sexe d'un adulte était évalué selon la présence d'une large 
plaque d'incubation (femelle) ou d'une protubérance cloacale (mâle). Chaque adulte 
est caractérisé selon différentes mesures morphométriques : masse corporelle 
(±0.1 g), longueur de l'aile non aplatie (±0.5mm), longueur du tarse (0.02mm) et 
décomptes de parasites (nombre d'œufs de mites et de trous de mallophages sur les 
rectrices externes) ainsi que selon leur âge (déterminé selon le plumage suivant 
Hussell 1983). Tous les individus sont identifiés par une bague en aluminium 
provenant du US Fish and Wildlife Service afin de pouvoir les suivre au cours de la 
saison ainsi qu'au fil des années. De plus, des échantillons sanguins sont récoltés sur 
des papiers filtres (à partir de l'artère brachiale) afin d'extraire l'ADN de chaque 
individu, ce qui sert entre autres à confirmer le sexe des adultes et à déterminer celui 
des oisillons. 
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Caractérisation du paysage et suivi météorologique 
Nous avons quantifié le pourcentage de couverture en cultures intensives (maïs, soya 
et céréales) et extensives (fourrage et pâturage), de la forêt, de l'eau et des zones 
urbaines autour des nichoirs à l'aide d'un système d'information géographique géré 
par ArcGIS 9.3 (ESRI, Redlands, CA) et basé sur des images satellitaires LANDSAT-
TM (Service canadien de la faune 2004). La température à l'extérieur des nichoirs 
était enregistrée toutes les heures par des Thermocrons® iButton® (modèle 
179DS1922L, Lawrenceburg, KY) installés sur chaque ferme pour toute la durée du 
suivi. Ces mesures ont ensuite été cumulées en des moyennes journalières. 
Analyses statistiques 
Puisque nos données sont hiérarchiques et non indépendantes (plusieurs œufs 
pondus par une femelle à l'intérieur d'un nichoir, plusieurs nichoirs installés sur une 
ferme), nous les avons analysées avec des modèles linéaires mixtes (Zuur et al. 
2009). L'identité de la ferme fut donc considérée comme un facteur aléatoire dans 
tous les modèles, de même que celle de la femelle (numéro de bague unique) du fait 
qu'environ 20% des femelles ont été capturées plus d'une année depuis le début du 
suivi. Lors des analyses sur la masse des œufs, l'identité de la couvée (numéro 
unique pour chaque ponte) a été utilisée comme facteur aléatoire afin de contrôler 
pour la non-indépendance des œufs d'une même couvée. De même, dans le but de 
contrôler la variabilité interannuelle, l'année a été incluse comme effet aléatoire lors 
des analyses de la taille de couvée, car l'effet individuel de chacune des années sur 
le nombre d'œufs pondus ne nous intéressait pas particulièrement. Par contre, 
l'année constituait un facteur fixe à quatre niveaux dans le cas des analyses de la 
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masse des œufs, car le nombre restreint d'années de suivi ne nous permettait pas 
d'inclure cette variable en tant qu'effet aléatoire. 
Les variables explicatives fixes ont été regroupées en quatre modèles distincts : 
Paysage, Femelle, Température, et Reproduction (Annexe 1). Pour l'analyse de la 
masse des œufs, les modèles contenaient une variable contrôlant pour la perte de 
masse des œufs au cours de l'incubation (Manning 1982). De plus, chacun des 
modèles visant à expliquer la taille de couvée et la masse des œufs comportait la 
variable « Date de ponte » pour contrôler la variabilité saisonnière. Il est souvent 
montré dans la littérature qu'une date de ponte tardive entraîne une réduction de la 
taille de couvée (e.g. Hochachka 1990, Rowe et al. 1994, Winkler et Allen 1996). La 
masse des œufs pourrait aussi être affectée par la date à laquelle ils sont pondus, 
mais les résultats sont équivoques : la plupart des études ne trouvent pas de lien 
entre la date de ponte et la masse des œufs (revue par Christians, 2002, 
Whittingham et al. 2007) et lorèqu'un effet est montré, il peut être soit négatif (Ardia et 
al. 2006) ou positif (Magrath 1992, Liljesthrôm et al. 2012). 
Modèle Paysage : ce modèle contient uniquement le pourcentage de cultures 
intensives dans un rayon de 10 km autour des fermes. Nous avons choisi ce rayon 
parce qu'il correspond à la distance maximale parcourue par les hirondelles pour leur 
alimentation avant la ponte des œufs (Dunn et Whittingham 2005). 
Modèle Femelle : ce modèle comprend plusieurs caractéristiques de la femelle, soit la 
masse, la longueur de l'aile, le nombre de trous laissés par des mallophages sur les 
rectrices externes, ainsi que l'âge (SY ou ASY). Nous avons aussi ajouté des 
variables dans le modèle qui nous permettent de tenir compte de l'augmentation de la 
masse des femelles au cours de la journée et de sa diminution entre la période 
d'incubation et celle d'élevage des jeunes (Wardrop et Ydenberg 2003; Myers 2011). 
De fait, les femelles ne sont pas toutes capturées à la même heure de la journée 
(entre 7h et 20h) ni au même moment après avoir pondu (entre 6 et 28 jours après la 
ponte du premier œuf, moyenne = 13 jours, SD = 2,7). Compte tenu du débat 
entourant l'utilisation des indices de condition, nous avons décidé de nous en tenir 
directement aux traits corporels (masse et taille). Dans leur revue sur le sujet, 
Labocha et Hayes (2011) montrent que la masse est un aussi bon indicateur de 
condition que les autres indices qu'ils ont testés. Par ailleurs, ces auteurs 
recommandent l'utilisation de régressions multiples avec les traits qui ont été 
directement mesurés plutôt que celle d'un indice qui n'aurait pas été validé 
empiriquement. 
Modèle Température : les œufs d'Hirondelle bicolore sont formés sur une période de 
5-6 jours, mais la masse des œufs est principalement influencée par l'abondance de 
nourriture (insectes) de 1 à 3 jours avant la ponte (Ardia et al. 2006) et par la 
température pendant cette même période (Whittingham et al. 2007). Par ailleurs, 
nous ne connaissons pas la date de ponte de chacun des œufs, mais uniquement 
celle du premier œuf pondu. Nous avons donc calculé une moyenne des 
températures sur une durée de 8 jours pour chacune des couvées, allant de 3 jours 
avant la ponte du premier œuf jusqu'à 4 jours après la ponte de celui-ci afin 
d'englober la période de formation de la plupart des œufs pondus. 
Modèle Reproduction : ce modèle n'a été utilisé que pour l'analyse de la masse des 
œufs. Il comprend le nombre d'œufs et le nombre d'œufs au carré, car une analyse 
préliminaire des données nous avait permis de voir que la relation entre la masse des 
œufs et la taille de couvée est positive et non linéaire (et voir Wiggins 1990). Tel 
qu'expliqué plus haut, l'hétérogénéité individuelle pourrait expliquer une relation 
positive, tandis que la quantité d'énergie limitée pour la reproduction, de même que 
les contraintes physiologiques et morphologiques associées à la grosseur des œufs 
qu'une femelle est capable de pondre, pourraient être à l'origine de la non-linéarité de 
la relation. Lorsque le modèle Reproduction était jumelé avec le modèle 
correspondant, nous avons aussi inclus les interactions entre la masse de la femelle 
et la taille de couvée ainsi qu'entre le pourcentage de cultures intensives et la taille 
de couvée, de manière à vérifier si, advenant qu'il existe, le compromis entre la 
masse et le nombre d'œufs serait le même pour toutes les femelles et/ou sur 
l'ensemble de l'aire d'étude. 
Les combinaisons plausibles de ces modèles (Annexe 2) ont été mises en 
compétition dans une sélection de modèles selon le critère d'information d'Akaike de 
deuxième ordre (AICc) (Burnham et Anderson, 2002). Puisqu'aucun des modèles ne 
s'est clairement illustré comme étant le meilleur sur la base de ce critère (i.e., w, s 
0,95, où Wj est le poids d'Akaike du modèle /'), nous avons procédé à une inférence 
multi-modèle afin de conserver le maximum d'information pour l'estimation de l'effet 
des différentes variables explicatives. Nous présentons par conséquent les 
coefficients de régression moyens accompagnés de leur erreur type inconditionnelle 
et de leur intervalle de confiance inconditionnelle à 95% (sensu Burnham et Anderson, 
2002). Toutes les analyses ont été réalisées dans le logiciel R (version 2.12.1 ; R 
Development Core Team, 2010) à l'aide des fonctions Imer (package Ime4, version 
0.999375-37) et avg.model (package MuMIn, version 1.0.0). 
RÉSULTATS 
Taille de couvée 
Au cours des 8 années de suivi dans notre système, la taille de couvée moyenne 
était de 5,45 œufs (SD = 0,91 œufs, étendue = 2-10 œufs, n = 1463 couvées). Le 
meilleur modèle expliquant la taille de couvée était celui comprenant l'ensemble des 
variables (w, = 0,88, Annexe 2). Plusieurs variables montraient d'ailleurs un effet sur 
la taille de couvée : la masse et l'âge de la femelle, ainsi que la température moyenne 
pendant la formation des œufs, avaient une influence positive sur le nombre d'œufs, 
alors que le pourcentage de cultures intensives et la date de ponte avaient un effet 
négatif (Tableau 1, Fig. 2). La taille de couvée n'était toutefois pas affectée par la 
longueur de l'aile et la charge parasitaire en mallophages (Tableau 1). 
Tableau 1 : Paramètres de l'infêrence multi-modèle expliquant la taille de couvée chez l'Hirondelle 
bicolore nichant dans le Sud du Québec, 2004-2011 
Paramètre Coefficient Err.T IC (95%) 
Ordonnée à l'origine 7,4000 1,0600 5,3300 à 9,4700 
Âge de la femelle 0,2620 0,0643 0,1360 à 0,3880 
Longueur de l'aile de la femelle 0,0125 0,0075 -0,0021 à 0,0271 
% de cultures intensives -0,0061 0,0013 -0,0087 à -0,0035 
Date de ponte -0,0336 0,0037 -0,0408 à -0,0264 
Masse de la femelle 0,0178 0,0156 -0,0128 à 0,0484 
Température moyenne 0,0219 0,0089 0,0045 à 0,0393 
Nombre trous mallophages sur femelle -0,0060 0,0048 -0,0154 à 0,0034 
Masse de la femelle : Heure1 -0,0105 0,0086 -0,0275 à 0,0064 
Masse de la femelle : JourPeséeFemelle2 0,0030 0,0004 0,0022 à 0,0038 
1 Cette interaction corrige la masse de la femelle selon l'heure de la journée au moment de la pesée 
2 Cette interaction corrige la masse de la femelle selon le nombre de jours écoulés entre la ponte et la pesée de la femelle 
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Figure 2 : Effet de la date de ponte, de la structure du paysage, de la température et de certaines 
caractéristiques morphologiques de la femelle sur la taille de couvée d'Hirondelle bicolore nichant au 
Sud du Québec, 2004-2011. Les relations ont été tracées à partir des coefficients obtenus par 
inférence multi-modèles, en prenant les femelles SY comme catégorie de référence (Tableau 1). 
Masse des œufs 
Les œufs pesés entre 2005 et 2008 avaient une masse moyenne de 1,66 g (SD = 
0,18 g, n = 4371 œufs provenant de 821 couvées) et l'étendue des masses allait de 
0,68 g à 2,93 g. La variation de masse était mieux expliquée par le modèle combinant 
Femelle + Température + Reproduction (w, = 0,62), puis par le modèle complet (w, = 
0,21, Annexe 2). L'inférence multi-modèle montre que la température moyenne 
pendant la formation des œufs et l'âge des femelles avaient un effet positif sur la 
masse des œufs (Tableau 2, Fig. 3). Par contre, la longueur de l'aile de la femelle et 
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sa charge parasitaire en mallophages n'affectaient pas la masse des œufs (Tableau 
2). La quantité de cultures intensives n'avait aussi pas d'effet sur la masse des œufs 
et n'entraînait pas de différence au niveau du compromis entre la taille de couvée et 
la masse des œufs (Tableau 2, Fig. 3). En ce qui concerne l'effet de la masse des 
femelles, celui-ci changeait selon le nombre d'œufs pondus (Tableau 2, Fig. 4). Les 
femelles les moins lourdes avaient ainsi des œufs plus petits que les autres et ce, 
même si elles en pondaient moins. De plus, elles étaient soumises à un compromis 
entre la masse des œufs et leur nombre dès le 4e œuf pondu, alors que les plus 
lourdes femelles ne semblaient pas faire de compromis entre ces deux variables. 
Tableau 2 : Paramètres de l'inférence multi-modèle expliquant la masse des œufs chez l'Hirondelle 
bicolore nichant dans le Sud du Québec, 2005-2008. 
Paramètre Coefficient Err.T IC (95%) 
Ordonnée à l'origine 1,9100 0,5240 0,8830 à 2,9400 
Âge de la femelle 0,0448 0,0144 0,0167 à 0,0730 
Longueur de l'aile de la femelle 0,0027 0,0019 -0,0010 à 0,0064 
% cultures intensives 0,0016 0,0014 -0,0013 à 0,0044 
Date de ponte -0,0027 0,0009 -0,0045 à -0,0009 
Masse de la femelle -0,0156 0,0213 -0,0573 à 0,0261 
Taille de couvée -0,1210 0,0724 -0,2630 à 0,0211 
Taille de eouvéeA2 -0,0026 0,0036 -0,0096 à 0,0044 
JoursPeséeOeuf1 -0,0057 0,0062 -0,0179 à 0,0064 
Température moyenne 0,0118 0,0021 0,0077 à 0,0160 
Nombre trous mallophages sur femelle 0,0005 0,0010 -0,0015 à 0,0025 
% cultures intensives : Taille de couvée -0,0003 0,0003 -0,0008 à 0,0002 
Masse de la femelle : Heure2 -0,0018 0,0017 -0,0050 à 0,0015 
Masse de la femelle : Taille de couvée 0,0077 0,0029 0,0017 à 0,0130 
Masse de la femelle : JourPeséeFemelle3 -0,0003 0,0003 -0,0009 à 0,0002 
1 Cette variable corrige la masse de l'œuf selon le nombre de jours écoulés entre la ponte et la pesée de l'œuf 
2 Cette interaction corrige la masse de la femelle selon l'heure de la journée au moment de la pesée 
3 Cette interaction corrige la masse de la femelle selon le nombre de jours écoulés entre la ponte et la pesée de la femelle 
42 
J2 3 © 
o 
<A 
« "O <D 
(fi 
(A 
<0 
J2 3 <D O 
tn 
® 
•o 0) 
v> v> Œ 
2 
130 140 150 160 170 180 
Date de ponte (jour julien) 
" • | " 11 I ' 1 " I " 1 ' I ' " M " 1 1 I " 
0 10 20 30 40 50 60 
Cultures intensives (%) 
T—r~ 
21 9 12 15 18 24 
Température moyenne (°C) 
£ 3 
O 
TJ 
(A 
CD 
2 
1  t  '  I  '  I  1  !  '  1 1  I  '  I  '  I  1  !  1  
106 110 114 118 122 
Taille de l'aile (mm) 
Figure 3 : Effet de la date de ponte, de la structure du paysage, de la température et de la taille de 
l'aile de la femeile sur la masse des œufs d'Hirondelle bicolore nichant au Sud du Québec, 2005-2008. 
Les relations ont été tracées à partir des coefficients obtenus par inférence multi-modèies, en prenant 
l'année 2005 et les femelles SY comme catégories de référence (Tableau 2). 
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Figure 4 : Compromis entre la taille de couvée et la masse des œufs en fonction de la masse de la 
femelle chez l'Hirondelle bicolore nichant au Sud du Québec, 2005-2008. La grosseur des femelles est 
exprimée selon le rang (%) sur l'étendue des masses observées. 
Effet individuel de la femelle 
L'identité de la femelle explique 31,43% et 35,46% de la variation de la taille de 
couvée et de la masse des œufs respectivement. Pour la masse des œufs, la part 
expliquée par l'identité de la couvée (plasticité phénotypique), est de 15,82%. 
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DISCUSSION 
En utilisant l'imposante base de données à notre disposition, nous avons pu vérifier 
l'impact de plusieurs variables sur la dépense maternelle tout en tenant compte des 
interactions qui peuvent exister entre elles. Notre grande taille d'échantillon nous a 
aussi permis de faire des analyses statistiques robustes, ce qui nous permet 
d'affirmer que nos résultats sont fiables. De telles analyses sont pertinentes compte 
tenu des résultats équivoques mentionnés dans la littérature. Ainsi, il ressort de notre 
étude que parmi les caractéristiques associées à la condition corporelle de la femelle, 
seuls la masse et l'âge influencent la dépense maternelle. Étonnamment, le paysage 
a un impact sur la taille de couvée, mais pas sur la masse des œufs. Quant à la 
température et la date de ponte, elles ont un impact indépendant sur les deux 
composantes de la dépense maternelle étudiées. Finalement, nous avons pu montrer 
qu'il existe effectivement un compromis entre le nombre et la masse des œufs, mais 
seulement chez les femelles les moins massives. 
Effet des caractéristiques de la femelle 
Plusieurs études chez différentes espèces ont montré un effet des caractéristiques de 
la femelle sur son succès reproducteur : entre autres, les femelles en bonne condition 
pondent généralement plus tôt et/ou ont plus d'œufs que les autres (e.g. Devries et al. 
2008, Gladbach et al. 2010, Descamps et al. 2011). La masse ou la taille de la 
femelle ont aussi une influence positive sur la taille des œufs, mais expliquent 
rarement plus de 20% de sa variation (Christians 2002). 
45 
Nos résultats montrent que la masse de la femelle influence les deux composantes 
de la dépense maternelle évaluées. Une masse plus imposante pour une même taille 
pourrait indiquer que la femelle possède des réserves de graisse qu'elle pourrait 
utiliser pour la formation de ses œufs. En effet, la masse utilisée seule comme indice 
de condition explique un peu plus de 50% de la variation en graisse chez les oiseaux 
(Labocha et Hayes 2011). Comme l'a suggéré Hargitai et al. (2005), il est aussi 
possible que seules les femelles ayant une bonne condition corporelle puissent se 
permettre de pondre de gros œufs tout en s'assurant qu'il leur reste suffisamment de 
réserves pour prodiguer le reste des soins parentaux. 
L'âge est un facteur important affectant la reproduction des oiseaux, les jeunes 
adultes démontrant la plupart du temps une plus faible performance de reproduction 
que les individus plus âgés (revue par Saether 1990). Christians (2002) a trouvé un 
effet de l'âge sur la date de ponte et sur la taille de couvée dans 88% et 69% des 
études respectivement. Quant à la masse des œufs, elle augmente en fonction de 
l'âge dans 46% des études, et cette relation explique jusqu'à 12-13% de la variation 
du trait. Trois hypothèses ont été avancées pour tenter d'expliquer pourquoi les 
femelles plus âgées ont un plus grand succès reproducteur : (1) les femelles âgées 
investissent davantage dans leur reproduction, car leurs chances de survivre pour se 
reproduire à nouveau diminuent ; (2) les femelles âgées d'une population sont celles 
ayant les meilleurs phénotypes, les autres femelles ayant progressivement disparues 
au fil du temps (Mauck et al. 2004) ; (3) les femelles gagnent en expérience avec 
l'âge et devraient être plus habiles pour acquérir des ressources et prodiguer les 
soins parentaux (e.g. Forslund et Part 1995, Part 2001, Balbontin et al. 2007). Il est 
impossible avec les résultats présentés ici de départager laquelle des hypothèses 
s'applique le mieux à l'Hirondelle bicolore, d'autant plus qu'elles ne sont 
probablement pas exclusives. 
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Puisque la taille des œufs est hautement héritable et répétable (Lessells et al. 1989, 
Potti 1993), il a été suggéré que la majeure partie de la variation de ce trait d'une 
couvée à l'autre serait due à des différences entre les femelles. Wiggins (1990) et 
Whittingham (2007) ont déjà calculé la part de variance de la masse des œufs 
expliquée par l'identité de la femelle et ont obtenu des résultats de 77% et 74% 
respectivement. Notre résultat (35,46%) est plutôt bas comparativement aux leurs, 
mais nous n'avons pas uniquement considéré l'identité de la femelle comme variable 
aléatoire, et comme plus de 600 femelles ont été considérées dans cette analyse, 
nous sommes confiants que la valeur que nous avons obtenue est fiable. Ce résultat 
semble montrer que, contrairement aux études précédentes, la part de variabilité de 
la masse des œufs attribuable à des différences entre les femelles n'est pas si élevée. 
Par conséquent, la variation de ce trait d'histoire de vie dans notre population serait 
davantage due à l'influence de l'environnement et ce, probablement en raison de la 
grande hétérogénéité spatiale rencontrée dans notre aire d'étude. 
Effet de la structure du paysage 
Les femelles nichant dans les milieux intensifs ont pondu moins d'œufs que leurs 
congénères des milieux extensifs. Les Hirondelle bicolore de notre aire d'étude 
seraient donc affectées par le paysage agricole qui entoure leurs nichoirs et 
ajusteraient leur dépense maternelle en conséquence. Plusieurs études documentent 
les effets négatifs de l'intensification agricole sur la diversité et l'abondance des 
invertébrés (e.g. Vickery et al. 2001, Hendrickx et al. 2007, Attwood et al. 2008) Ainsi, 
l'agriculture moderne a plusieurs fois été accusée d'avoir un impact indirect sur 
l'abondance et la reproduction des oiseaux insectivores à travers des changements 
dans la qualité et la quantité des proies disponibles (e.g. Benton et al. 2002; Evans et 
al. 2007; Nebel et al. 2010). De plus, les pesticides abondamment utilisés en milieux 
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intensifs sont bioaccumulés par les hirondelles, ce qui affecte leur physiologie et peut 
réduire leur succès reproducteur (Bishop et al. 2000, Smits et al. 2005). 
Toutefois, le paysage n'a pas d'effet sur la masse des œufs. Ceci pourrait résulter du 
fait que lorsque les ressources sont moins abondantes, les femelles préfèrent 
diminuer la quantité d'œufs pondus que la masse de ces derniers, car les jeunes 
provenant d'œufs plus gros sont plus massifs à la naissance et ont donc plus de 
chances de survivre dans un environnement hostile (Williams 1994, Krist 2010). 
L'ajout de nourriture n'a aucun effet sur la masse des œufs dans 64% des 28 études 
revues par Christians (2002), qui a aussi constaté qu'aucune des quelques études de 
restriction alimentaire n'a décelé d'effet d'un manque de nourriture sur la masse des 
œufs. Pourtant, quelques études sur l'Hirondelle bicolore ont montré que l'abondance 
de nourriture retrouvée naturellement dans le milieu affecte positivement la masse 
des œufs (Nooker et al. 2005, Ardia et al. 2006). Il est donc possible que la différence 
d'abondance d'insectes le long de notre gradient environnemental soit assez grande 
pour induire un changement dans la taille de couvée, mais pas suffisamment pour 
que les hirondelles soient aussi contraintes de diminuer la masse de leurs œufs. 
Dans notre système d'étude, on remarque que les milieux d'agriculture intensive ont 
moins de diptères en nombre et en biomasse que les milieux d'agriculture extensive, 
mais cette différence n'est observée qu'après la ponte, voire l'éclosion des œufs 
(Rioux-Paquette et al. sous presse). Nous savons aussi que la composition des 
communautés d'insectes lors de la période d'élevage des oisillons change avec le 
type de culture, les champs de maïs présentant une diversité et une abondance de 
diptères moindre que les autres cultures (L. Laplante, J. Savage et M. Bélisle, 
données non publiées). Puisque l'effet du paysage sur la dépense maternelle passe 
probablement par son impact sur les insectes, de plus amples études sur la 
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disponibilité et la qualité des proies des hirondelles tôt en saison alors que 
l'épandage d'insecticides n'a pas encore commencé méritent être menées. 
Effet de la température 
Indépendamment de la date de ponte, la température ressentie pendant la formation 
des œufs avait un effet positif sur la ponte de l'Hirondelle bicolore. Dans la littérature, 
les résultats sont équivoques, présentant parfois une relation positive entre la 
température et le nombre d'œufs par couvée (Nooker et al. 2005) et parfois une 
absence de relation (Pendlebury et Bryant 2005). Chez les passereaux, l'effet de la 
température sur la taille des œufs est souvent positif (Nager et van Noordwijk 1992, 
Saino et al. 2004, Hargitai et al. 2005, Whittingham et al. 2007) et explique au plus 
entre 10 et 15% de la variation de ce trait (Christians 2002). La plupart des études 
ayant montré une relation entre la dépense maternelle et la température expliquent 
que celle-ci existe par l'intermédiaire de l'abondance de nourriture et/ou de la 
thermorégulation (Saino et al. 2004; Hargitai et al. 2005; Ardia et al. 2006; 
Whittingham et al. 2007). Les températures froides nécessitent de l'oiseau qu'il 
investisse une plus grande part de son énergie pour la thermorégulation, laissant 
moins d'énergie pour la reproduction (Ojanen 1983; Nager et van Noordwijk 1992). 
De plus, les conditions météorologiques font varier la quantité de proies disponibles 
pour les insectivores aériens, car elles influencent les activités de vol des insectes 
(Taylor 1963, Goulson et al. 2005). Plus précisément, les températures chaudes et la 
durée d'ensoleillement ont une influence bénéfique sur l'abondance des insectes en 
vol, alors que les précipitations et la vitesse du vent diminuent leur nombre (Gruebler 
et al. 2008). Ces facteurs ont ainsi une influence sur les traits d'histoire de vie des 
insectivores en modifiant la quantité de ressources alimentaires qui leur est 
disponible (McCarty et Winkler 1999b). Ardia et al. (2006) ont trouvé que la 
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température, indépendamment de la disponibilité de la nourriture, n'a pas d'effet sur 
la taille des œufs, ce qui laisse croire que les demandes thermorégulatoires ont peu 
d'influence sur les œufs des Hirondelle bicolore de leur site d'étude. Sur notre aire 
d'étude, nous observons une relation entre la température moyenne pendant la 
période de capture et les diptères récoltés dans nos pièges : l'abondance et la 
biomasse des diptères augmentent jusqu'à une température de 15-16°C, mais 
diminuent lorsque les températures sont plus chaudes (Rioux-Paquette et al. sous 
presse). Ainsi, puisque l'effet de la température que nous avons observé sur la 
dépense maternelle est positif, même si la quantité d'insectes diminue à plus haute 
température, cela suggère que l'énergie requise pour la thermorégulation aurait un 
effet sur la ponte des œufs. 
Effet de la date de ponte 
Selon nos modèles, la variable qui a le plus d'influence sur la taille de couvée est la 
date de ponte. La relation entre ces deux variables a été observée dans plusieurs 
études (e.g., Klomp 1970, Murphy et Haukioja 1986, Perrins 1989). Il existe plusieurs 
hypothèses pour expliquer la réduction saisonnière de la taille de couvée. L'une 
d'entre elles explique ce phénomène par une différence de « qualité phénotypique » 
entre les femelles, c'est-à-dire que celles qui sont capables de pondre tôt, alors que 
c'est plus coûteux et plus risqué de le faire, sont en meilleure condition et sont aussi 
capables de produire une plus grosse couvée que les autres (hypothèse de la qualité, 
Bowlin et Winkler 2004). Une autre hypothèse propose que les femelles qui pondent 
tard réduisent la taille de leur couvée en réponse à la date per se ou à un déclin dans 
la qualité de l'environnement, qui induirait une diminution des chances de survie de 
leurs oisillons (hypothèse de la date, Winkler et Allen 1996, Shutler et al. 2006, 
Dawson 2008). 
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Dans notre étude, l'effet de la condition de la femelle sur la taille de couvée persiste 
dans les modèles indépendamment de la date de ponte, ce qui soutient l'hypothèse 
de la qualité. On remarque aussi que la masse des œufs n'a diminué que légèrement 
dans le temps, alors que si l'hypothèse de la date était vraie, on devrait plutôt 
s'attendre à ce que les femelles investissent davantage dans la taille des œufs pour 
donner une plus grande chance de survie aux oisillons. Par contre, la quantité 
d'insectes disponibles diminue effectivement vers la fin de la saison de reproduction 
(Rioux-Paquette et al., sous presse). Puisque la nourriture est plus difficile à trouver, 
une femelle qui pond tard aurait donc intérêt à produire moins de rejetons, de 
manière à s'assurer que la quantité de ressources attribuée à chacun d'entre eux soit 
suffisante. De même, les oisillons nés tard en saison pourraient avoir plus de difficulté 
à se nourrir par eux-mêmes suite à l'envol, ainsi la survie post-envol serait plus faible 
pour les couvées tardives. De plus, puisque l'Hirondelle bicolore commence à migrer 
peu après la reproduction (en juillet et août, Winkler et al. 2011), le temps de 
préparation pour la migration est plus court chez les oisillons nés tardivement, ce qui 
pourrait contribuer à diminuer leurs chances de survie pendant la migration. Notre 
étude ne nous permet pas d'appuyer l'une ou l'autre de ces hypothèses sur le déclin 
saisonnier de la taille de couvée, et il est fort probable que celles-ci ne soient pas 
mutuellement exclusives et agissent de concert. 
Il existe aussi des hypothèses associées à la génétique qui pourraient expliquer la 
réduction saisonnière de la taille de couvée. Par exemple, Garant et al. (2008) ont 
montré qu'il existe une covariance génétique négative entre la date de ponte et la 
taille de couvée chez la Mésange charbonnière, mais seulement lors des années plus 
froides du début du suivi à long terme de leur population. Ainsi, dans certaines 
conditions environnementales, une corrélation génétique entre la date de ponte et la 
taille de couvée pourrait expliquer qu'une ponte tardive entraîne une diminution du 
nombre d'œufs dans la couvée. Par ailleurs, une autre hypothèse est qu'il peut 
exister une sélection corrélationnelle entre ces deux traits. En effet, il semble que la 
combinaison d'une date de ponte hâtive avec une couvée aux œufs nombreux 
produit le plus grand succès reproducteur, alors qu'une grande couvée tardive n'est 
pas une stratégie de reproduction très efficace (Garant et al. 2007). Des études 
génétiques sur notre population sont nécessaires pour vérifier l'existence de 
covariance génétique ou de sélection corrélationnelle entre les traits associés à la 
production des œufs. 
Relation entre la taille de couvée et la masse des œufs 
Il a souvent été rapporté qu'il ne semblait pas exister de relation entre la taille des 
œufs et le nombre d'œufs pondus au sein d'une même population (Christians 2002). 
Toutefois, nos modèles indiquent que le compromis entre la masse des œufs et la 
taille de couvée est présent lorsqu'il est évalué selon la masse des femelles (Fig. 5). 
Les femelles les plus légères, en plus d'avoir des œufs plus légers, sont soumises à 
un compromis plus prononcé que les femelles plus massives. Cela laisse penser que 
les femelles en moins bonne condition doivent faire un choix entre la quantité et la 
qualité des œufs, alors que les femelles en meilleure condition peuvent acquérir 
suffisamment de ressources pour investir dans les deux traits à la fois. On aurait 
aussi pu s'attendre à ce que dans un milieu de bonne qualité où les ressources sont 
nombreuses, les femelles aient à faire un compromis moindre ou nul 
comparativement à dans un environnement plus hostile, mais cela ne fut pas le cas 
dans notre aire d'étude. Cette absence de dépendance environnementale au niveau 
du compromis pourrait résulter du fait que nous avons considéré toutes les années 
de données ensemble, car il semble que l'effet de la structure du paysage sur le 
comportement et le succès de reproduction des femelles Hirondelle bicolore varie 
entre les années (Baeta et al. 2012). 
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Nous aurions aimé vérifier que le compromis entre la qualité et la quantité des jeunes 
produits n'existe pas seulement au niveau de la population, mais aussi au niveau 
individuel (van Noordwick et De Jong 1986, Reznick et al. 2000, Cam et al. 2002). 
Ainsi, on aurait peut-être pu voir qu'une femelle plus légère pond des œufs plus 
massifs lors des années où elle en pond moins, alors qu'une femelle en très bonne 
condition arrive toujours à pondre de nombreux gros œufs. Toutefois, le trop peu de 
femelles qui ont été recapturées au cours des quatre années où nous avons mesuré 
la masse des œufs nous empêche de faire les analyses nécessaires pour répondre à 
une telle question. 
En résumé, les femelles plus lourdes et plus âgées, les températures plus chaudes et 
les paysages ayant une faible proportion de cultures intensives ont des effets positifs 
sur la dépense maternelle. Notre imposante base de données, ainsi que le gradient 
environnemental sur lequel est basé notre système d'étude, nous ont permis de 
tester de concert un bon nombre de variables pouvant affecter la dépense maternelle, 
ce qui permet de contrôler pour des effets confondants. L'existence d'un compromis 
entre la taille de couvée et la masse des œufs a été trouvée lorsque la masse des 
femelles fut tenue en compte, les femelles plus légères ayant un compromis plus 
important à faire que les plus lourdes. Ainsi, en considérant des interactions avec la 
condition de la femelle ou avec la qualité du milieu, il est possible que l'on s'aperçoive 
que les compromis entre les variables de dépense parentale sont plus fréquents que 
ce qui a pour l'instant été rapporté dans la littérature. 
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ANNEXE 1 
Composition des différents modèles mis en compétition pour expliquer deux composantes de la dépense maternelle de 
l'Hirondelle bicolore nichant le long d'un gradient d'intensification agricole dans le Sud du Québec, 2004-2011. 
Analyse Taille de couvée Masse des œufs 
Modèles Paysage Femelle Météo Paysage Femelle Météo Reproduction 
Année Année Année Numéro de la ferme Numéro de la ferme Numéro de la ferme Numéro de la ferme 
Facteurs 
aléatoires 
Numéro de la 
ferme 
Identité de la 
femelle 
Numéro de la 
ferme 
Identité de la 
femelle 
Numéro de la 
ferme 
Identité de la 
femelle 
Identité de la femelle 
Identité de la couvée 
Identité de la femelle 
Identité de la couvée 
Identité de la femelle 
Identité de la couvée 
Identité de la femelle 
Identité de la couvée 
Date de ponte Date de ponte Date de ponte Date de ponte Date de ponte Date de ponte Date de ponte 
% de cultures 
intensives 
Masse de la 
femelle 
Température 
moyenne 
JourPeséeOeuf' JourPeséeOeuf JourPeséeOeuf JourPeséeOeuf 
Longueur de l'aile 
de la femelle 
% de cultures 
intensives Masse de la femelle 
Température 
moyenne Taille de couvée 
Âge de la femelle 
Longueur de l 'aile de 
la femelle 
Taille de couvéeA2 
Facteurs 
fixes 
Nombre de trous 
de mallophages 
Masse de la 
femelle: Heure2 
Masse de la 
femelle: 
JoursPeséeFemell 
e3 
Âge de la femelle 
Nombre de trous de 
mallophages 
Masse de la femelle: 
Heure 
Masse de la femelle: 
JoursPeséeFemelle 
Masse de la femelle: 
Taille de couvée4 
% de cultures 
intensives: 
Taille de couvée4 
' Cette variable corrige la masse de l'œuf selon le nombre de jours écoulés entre la ponte et la pesée de l'œuf 
2 Cette interaction corrige la masse de la femelle selon l'heure de la journée au moment de la pesée 
3 Cette interaction corrige la masse de la femelle selon le nombre de jours écoulés entre la ponte et la pesée de la femelle 
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4 Ajouté lorsque le modèle Reproduction est considéré avec les modèles Femelle et/ou Paysage respectivement 
ANNEXE 2 
AAICc et poids d'Akaike des modèles expliquant deux composantes de la dépense 
maternelle chez l'Hirondelle bicolore nichant le long d'un gradient d'intensification 
agricole dans le Sud du Québec, 2004-2011. 
(a) Taille de couvée 
Modèle Delta AlCc Poids 
Complet 0,00 0,88 
Femelle+Paysage 3,95 0,12 
Femelle+Météo 16,42 0,00 
Femelle 18,69 0,00 
Nul 308,30 0,00 
(b) Masse des œufs 
Modèle Delta AlCc Poids 
Femelle+Météo+Repro 0,00 0,62 
Complet 2,18 0,21 
Femelle+Météo 3,25 0,12 
Femelle+Météo+Paysage 5,18 0,05 
Femelle+Repro+Paysage 28,82 0,00 
Femelle+Repro 29,05 0,00 
Femelle 33,66 0,00 
Femelle+Paysage 34,07 0,00 
Nul 113,24 0,00 
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CONCLUSION GÉNÉRALE 
Cette étude vient s'inscrire dans un projet à long terme débuté en 2004 et visant à 
déterminer les impacts du paysage sur le succès reproducteur et la survie des 
Hirondelle bicolore nichant en milieu agricole dans le Sud du Québec. Elle s'est 
penchée plus précisément sur la production des œufs par la femelle, et a montré que 
plusieurs facteurs liés à la condition corporelle de la mère ainsi qu'à l'environnement 
dans lequel les œufs sont conçus influencent leur nombre et leur masse. 
La condition corporelle de la femelle est importante dans la détermination de la 
dépense maternelle que celle-ci pourra effectuer. En effet, la masse et l'âge 
influencent à la fois la date de ponte, la taille de la couvée et la masse des œufs, 
tandis que la taille de l'aile est le facteur de plus important pour le choix de la date de 
ponte. Des travaux parallèles montrent que depuis le début du projet, les femelles de 
notre système sont de plus en plus petites (masse plus faible) au fil des ans (S. 
Rioux-Paquette, manuscrit en préparation). Sachant que la condition corporelle a une 
influence notable sur la dépense maternelle, on pourrait s'attendre à ce que la 
production des œufs ait diminué dans les dernières années. Toutefois, le succès 
reproducteur des femelles, qu'il soit considéré au niveau du nombre d'œufs pondus 
ou du nombre d'oisillons envolés, n'a pas diminué depuis le début du projet. Une 
hypothèse pouvant être soulevée pour expliquer ce phénomène est que les femelles 
compensent leur plus faible condition corporelle d'une manière ou d'une autre, par 
exemple en apportant plus de soins aux jeunes, ce qui aurait permis jusqu'à présent 
de maintenir le succès reproducteur de la population à un niveau comparable 
d'année en année. Mais une telle compensation ne se fait pas sans coût, et il est 
probable que le succès reproducteur des hirondelles de notre population commence 
à décliner si celles-ci continuent d'être de plus en plus légères avec le temps. 
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Mon étude a montré que le compromis entre la masse des œufs et la taille de couvée 
existe bel et bien, mais seulement chez les femelles les moins massives. Ce n'est 
pas la première fois qu'est documenté un compromis entre deux traits d'histoire de 
vie qui se manifeste en fonction de la condition corporelle de la femelle ou de 
l'environnement (e.g. Clutton-Brock et al., 1996 ; Festa-Bianchet et al., 1998 ; Hamel 
et al., 2009), mais cela n'a été montré qu'à peu de reprises spécifiquement pour le 
compromis entre la taille de couvée et la masse des œufs (Blums et al., 2002). 
Jusqu'à présent, les résultats sont plutôt équivoques quant à la présence de ce 
compromis (Christians, 2002), mais en considérant des interactions avec la condition 
de la femelle ou avec la qualité du milieu comme je l'ai fait dans cette étude, il est 
possible que l'on découvre que les compromis entre les variables de dépense 
maternelle chez les oiseaux soient plus fréquents que ce qui a pour l'instant été 
rapporté dans la littérature. 
Le paysage a un effet moins important que ce auquel on se serait attendu : il 
influence seulement la taille de couvée. Pourtant, sur notre aire d'étude, l'intensivité 
de l'agriculture a un effet négatif important sur le taux d'occupation des nichoirs par 
les hirondelles (Robillard, 2011) et le nombre de jeunes à l'envol (Ghilain et Bélisle, 
2008), ainsi que sur la croissance des oisillons (Lamoureux, 2010). Pour expliquer 
ces relations négatives, les études antérieures ont invoqué que l'abondance de 
nourriture devait être plus faible en milieux intensifs. En effet, ces milieux ont une 
moins grande abondance (Rioux-Paquette et al., 2012) et diversité (L. Laplante, J. 
Savage et M. Bélisle, données non publiées) de diptères que les milieux extensifs. 
Ainsi, il est un peu étrange que le paysage semble offrir moins de nourriture aux 
hirondelles, mais qu'elles réussissent tout de même à se reproduire au même 
moment et à produire des œufs de masse semblable partout sur l'aire d'étude. Il est 
possible que les insectes récoltés dans nos pièges et qui ont été utilisés pour ces 
analyses sur les populations d'insectes ne correspondent pas exactement à ce qui 
est réellement disponible pour les hirondelles. En effet, les pièges sont placés en 
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bordure des champs, à environ un mètre du sol, alors que les hirondelles chassent 
généralement au-dessus des champs et à une hauteur beaucoup plus élevée. De 
plus, les hirondelles sont peut-être très sélectives quant aux insectes qu'elles 
attrapent. Des travaux présentement en cours, qui s'intéressent à la composition des 
bols alimentaires que les adultes amènent à leurs oisillons, devraient permettre de 
comparer ce que les hirondelles mangent par rapport à ce qui est disponible dans le 
milieu et ainsi nous donner une meilleure idée de l'influence du paysage sur la 
reproduction. D'un autre côté, les données d'insectes qui ont été utilisées pour faire 
les analyses d'abondance et de diversité de diptères ont été récoltées à partir du 
début du mois de juin, alors qu'environ 85% des pontes surviennent avant cette date 
(moyenne : 23 mai). Ainsi, des analyses effectuées sur des récoltes d'insectes plus 
hâtives nous aideraient peut-être à mieux comprendre l'effet de la nourriture 
disponible avant la ponte sur la dépense maternelle. 
J'ai aussi testé l'effet de quelques facteurs sur la date de ponte, mais je n'en ai pas 
parlé dans mon article afin de me concentrer sur la taille de couvée et la masse des 
œufs. Néanmoins, compte tenu de l'influence importante de la date de ponte sur la 
production des œufs, je désire laisser quelques mots sur certains des résultats que 
j'ai obtenus : mes analyses montraient que certaines caractéristiques des femelles, 
comme la taille de l'aile et la masse, influençaient le moment de la ponte, mais je 
n'avais pas en ma possession les données nécessaires pour déterminer de quelle 
façon l'environnement joue un rôle dans la décision de pondre. Bien sûr, l'abondance 
des insectes tôt en saison pourrait avoir un effet, mais selon mes résultats, la 
structure du paysage agricole, que l'on associe normalement à la quantité et la 
qualité de la nourriture disponible, n'affectait pas la date de ponte. Si je n'observais 
pas de différence de date de ponte entre les milieux, c'est peut-être parce que la date 
de ponte est déterminée par un autre facteur que je n'ai pas inclus dans les analyses, 
et que l'abondance de nourriture n'a qu'un effet mineur sur le choix du moment de la 
ponte. On peut donc penser que le choix de la date de ponte repose davantage sur 
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les conditions environnementales en début de saison, voire pendant ou avant la 
migration. En effet, l'abondance de nourriture et la température prévalant à ces 
moments influencent la date d'arrivée des oiseaux migrateurs, comme l'expliquent 
certaines études ayant montré que cette date varie d'une année à l'autre 
(Forchhammer et al. 2002, Smith et Moore 2005, Palm et al. 2009). Les études qui se 
sont penchées sur le calendrier de migration de l'Hirondelle bicolore suggèrent qu'il 
répond aux changements de température, mais on en ignore encore par quel 
mécanisme (Winkler et al. 2011). Si les hirondelles de notre système ne passent pas 
toutes l'hiver au même endroit (l'aire d'hivernage correspond principalement à la 
Floride et à la côte du Golf du Mexique, mais aussi au Sud des États-Unis et à 
l'Amérique centrale [Winkler et al., 2011] ), la distance de migration et la météo 
pourraient influencer la date d'arrivée des hirondelles. Cependant, il semble que la 
date d'arrivée sur l'aire de reproduction ne soit pas corrélée à la date de ponte du 
premier œuf (Stutchbury et Robertson, 1988). Une autre explication pourrait être que 
les conditions environnementales sur l'aire d'hivernage et lors de la migration 
auraient une influence sur la date de ponte par l'entremise de leur effet sur la 
condition corporelle des femelles lors de leur arrivée, et mes résultats montrent que la 
masse de la femelle est importante pour le moment de la ponte. Tout ceci n'est que 
suppositions : très peu d'informations existent concernant les Hirondelle bicolore en 
migration et sur l'aire d'hivernage (Winkler et al., 2011), il est donc difficile pour 
l'instant de s'avancer beaucoup sur la question de la date de ponte. 
Une grande quantité d'études dans la littérature portent sur les œufs. Toutefois, les 
résultats sont souvent équivoques quant à l'influence de certains facteurs sur la 
masse des œufs ou la taille de couvée. De plus, la plupart des études ne considèrent 
que quelques facteurs à la fois sur une ou l'autre des composantes de la dépense 
maternelle. Grâce à l'imposante quantité de données amassées depuis le début du 
projet, mon étude a pu analyser conjointement un plus grand nombre de facteurs, ce 
qui permet de tracer un portrait un peu plus global de la dépense maternelle chez les 
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hirondelles de notre système. Ma grande taille d'échantillon a aussi permis de faire 
des analyses statistiques robustes, ce qui me permet d'affirmer que mes résultats 
sont fiables. Comme mentionné en introduction, des variables supplémentaires 
pourraient être considérées dans les futures analyses sur la dépense parentale. Par 
exemple, on pourrait ajouter la diversité génétique de la mère et du père biologique, 
de manière à séparer les effets génétiques et environnementaux sur la masse des 
oeufs. On pourrait aussi ajouter la condition corporelle du mâle social dans les 
analyses pour vérifier si les femelles font de l'investissement différentiel selon le 
phénotype du mâle. Dans un autre ordre d'idée, la masse des œufs est 
particulièrement héritable (van Noordwijk et al., 1981 ; Christians, 2002) et n'est peut-
être pas le meilleur trait pour mesurer efficacement l'investissement de la femelle 
dans la formation de ses œufs. Il serait intéressant de se pencher sur la composition 
de l'œuf (taille du jaune, lipides, protéines), car indépendamment de la taille de l'œuf, 
celle-ci a des conséquences importantes sur la qualité des oisillons (Williams, 1994) 
et serait peut-être plus représentative de la dépense maternelle. 
Il serait aussi pertinent de s'intéresser à la base génétique des traits d'histoire de vie 
associés à la dépense maternelle. L'expression phénotypique d'un trait est contrainte 
par sa variance génétique et par les interactions qu'il a avec d'autres traits, ce qui 
peut l'empêcher d'atteindre un optimum. Mes résultats montrent l'évidence d'un 
compromis phénotypique entre la taille de couvée et la masse des œufs, or de tels 
résultats ne confirment en rien la possibilité que ces traits soient corrélés 
génétiquement. Ce n'est qu'en utilisant la génétique quantitative sur un pedigree 
provenant d'une large banque de données récoltées depuis un bon nombre d'années 
que des analyses de covariance génétique peuvent être menées. Garant et al. (2008) 
ont effectué une telle analyse dans le cadre d'une étude à long terme sur la Mésange 
charbonnière : ils ont montré une covariance et une corrélation génétiques négatives 
entre la taille de couvée et la masse des œufs au sein de leur population et ce, lors 
de deux périodes aux conditions environnementales contrastées. Nous commençons 
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tout juste à avoir suffisamment de données pour pouvoir mener des études 
génétiques sur notre propre population d'oiseaux. Il reste donc encore plusieurs 
avenues à explorer pour de prochaines études sur les traits de dépense parentale de 
l'Hirondelle bicolore. 
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